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Z U S A M M E N FA S S U N G
Ökosysteme, genauer gesagt die hier behandelte Untergruppe der
Nahrungsnetze, sind in ihrem dynamischen Verhalten und der Stabi-
lität stets Effekten ausgesetzt, die eben dieses nachhaltig beeinflussen
können. Um die Reaktion des gesamten Systems besser verstehen zu
können, wird in dieser Arbeit untersucht, wie die Artenvielfalt und
die Stabilität der Populationen von Eigenschaften, wie unter anderem
der Migrationsbereitschaft der Populationen, der Gesamtspezieszahl
aber auch dem Jagdverhalten, abhängt.
Die Beziehung zwischen der Komplexität und der Stabilität in gro-
ßen Nahrungsnetzmodellen wird zu Beginn der Arbeit untersucht.
Hierzu werden Fixpunkte der Populationsdynamik mittels linearer
Stabilitätsanalyse und der kürzlich eingeführten generalisierten Me-
thode analysiert. Zuerst werden generelle Bedingungen hergeleitet,
die zu einem positiven Komplexität-Stabilitäts-Verhältnis führen. Dies
sind zum einen große Ressourcenbestände als Energielieferant und
zum anderen eine stark dichteabhängige Mortalität, die die Konsu-
mentenpopulation limitiert. Ein weiterer Fokus ist die Suche nach
möglichst realistischen Werten für die Parameter der generalisierten
Methode. Die empirisch unterstützen generalisierten Parameter lie-
gen zumeist in einem Bereich, in dem eine positive Beziehung zwi-
schen der Nahrungsnetzkomplexität und der Stabilität bestehen kann.
Im Anschluss daran wird mit Hilfe von Computersimulationen für
die Populationsdynamik von Systemen mit vielen Spezies die Stabili-
tät von Nahrungsnetzen, die über mehrere Habitate (patches) verteilt
und durch Migration miteinander verbunden sind, untersucht. Als
Maß der Stabilität wird zum einen der Anteil an überlebenden Spe-
zies (robustness, im Folgenden Robustheit genannt) genommen und
zum anderen die Wahrscheinlichkeit, dass die Dynamik einen Fix-
punkt erreicht. Beides wird abhängig von der Nahrungsnetzkomple-
xität, der Habitat-Anordnung und den Migrationsregeln untersucht.
Es wird gezeigt, dass Migration im Allgemeinen die Robustheit er-
höht. Dieser Anstieg ist für mittlere Migrationsraten und sternenför-
mige Anordnungen von Habitaten am stärksten. Die Wahrscheinlich-
keit, dass ein Fixpunkt erreicht wird, nimmt für mittlere Migrations-
raten ab und zeigt einen deutlichen Maximalwert für höhere Migrati-
onsraten im Falle der sternförmigen Topologie. Diese verschiedenen
Beobachtungen werden durch den Rettungseffekt (rescue effect), durch
die dynamisch-bedingte Koexistenz von Spezies und durch den Auf-
bau von Biomassenvorräten in stark verknüpften Habitaten erklärt.
Mit wachsender Spezieszahl werden die Unterschiede verschiedener
Habitatanordnungen kleiner und die geringere Wahrscheinlichkeit
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für das Erreichen eines Fixpunktes verschwindet. Dies bedeutet, dass
komplexe Nahrungsnetze in gewisser Weise dynamisch einfacher als
Nahrungsnetze, die aus wenigen Spezies bestehen, zu verstehen sind.
Zur Vertiefung des Verständnisses der kombinierten Eigenschaften
von lokalen und räumlichen Effekten wird eine Analyse mittels der
generalisierten Methode vom kleinsten System, d.h. ein 2-Habitat,
2-Spezies System, gemacht. Bekannte Ergebnisse über die stabilisie-
renden Parameter aus den großen Systemen der vorherigen Kapiteln
werden hier nochmal für ein isoliertes Räuber-Beute-System bestä-
tigt. Dies erfolgt im ersten Schritt analytisch und zusätzlich mittels
der linearen Stabilitätsanalyse. Hier, wie auch in der kommenden
räumlichen Untersuchung, kann man durch Wahl bestimmter Para-
meterbereiche unterschiedliche Szenarien (z.B. innerhalb der Räuber-
population herrscht keine Konkurrenz oder für zwei Habitate die Beute
migriert nicht) für die Systeme generieren. Mit dem zweiten Habitat
wird die räumliche Komponente hinzugefügt und acht unterschied-
liche Konfigurationen auf den Zusammenhang ihrer Parameter mit
der Stabilität untersucht. Es zeigt sich, dass die lokalen Parameter
weiterhin den größten Einfluss haben und Migration generell den An-
teil an stabilen Netzen abnehmen lässt. Eine positive Korrelation der
Migrationsintensität mit der Stabilität ist für Parameter, die die Bio-
massenabnahme beschreiben, möglich. Für ein System mit adaptiver
Migration wird am Ende noch eine kurze Analyse der vorliegenden
Oszillationen durchgeführt. Es zeigt sich anhand der Eigenvektoren,
dass generell synchrone und asynchrone Oszillationen möglich sind,
wobei entscheidend der Wert der zugehörigen Eigenwerte ist.
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A B S T R A C T
The dynamical behavior and stability of ecosystems, respectively the
in this work discussed subgroup food webs, are typically influenced
by effects, which can sustainably change those. To gain a better under-
standing of the reaction of the whole system, this work investigates
the dependance on species diversity and the stability of the popula-
tion in regard to for instance willingness to migrate, total number
of species and hunting behavior. For spatially extended food webs,
which play the main role in this work, of course spatial but also local
effects are important.
Starting this work, the relation between complexity and stability in
large model food webs is investigated by evaluating the local stability
of fixed points of the population dynamics using the recently deve-
loped method of generalized modeling. First, general conditions that
lead to positive complexity-stability relations are determined. These
include (1) high resource abundance for a large energy input and (2)
strong density-dependent mortality effects that limit consumer popu-
lations. Emphasis is placed on using realistic values for these genera-
lized parameters. The empirically supported generalized parameters
fall in regions of the parameter space that allow for a positive relation
between food-web complexity and stability.
Using computer simulations for the population dynamics of sys-
tems with many species, the stability of food webs distributed over
several patches that are connected by migration is studied in the next
section. As a measure of stability, the proportion of persisting species
(robustness) and the probability that dynamics reach a fixed point in
dependence of food-web complexity, patch arrangement, and migra-
tion rule is evaluated. Migration generally increases robustness. This
increase is strongest for intermediate migration rates and for star-like
patch arrangements. The probability of reaching a fixed point decre-
ases for intermediate migration rate, and has a large peak at larger
migration rate for the star topology. These various observations are
explained by the rescue effect, by dynamical coexistence of species,
and by the buildup of biomass reservoirs in highly connected patches.
As the species number becomes larger, differences between different
patch arrangements become smaller, and the decrease in the proba-
bility of reaching a fixed point vanishes. This means that complex
food webs are in some sense dynamically simpler than food webs
consisting of less species.
An analysis to deepen the understanding of the combined proper-
ties of local and spatial effects is done with the generalized modelling
approach for the smallest system, that is the 2-species 2-patch system.
Some known insights from the large food webs for the stabilizing ge-
v
neralized parameters are verified for the predator-prey system. This
is investigated by some analytical calculations and additionally by
linear stability analysis. Here, and the same goes for the spatial in-
vestigation in the next step, different scenarios (for example there is
no competition within the predator population and for two patches prey
is not moving to other patches) can be chosen by varying the parameter
ranges. Adding the second patch extends the system spatially and
eight different configurations are studied by calculating the connecti-
on between the Parameters and the stability. It is shown, that the local
parameters have the largest impact and migration generally reduces
the proportion of stable food webs. A positive correlation of stability
with increasing rate of migration is for biomass density reducing pa-
rameters possible. A short analysis of the present oszillations is done
for a system with adaptive migration. Based on the eigenvector syn-
chronous and asynchronous oscillations are generally possible. The
present case is decided by the value of the respective eigenvalues.
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E I N L E I T U N G
Die Ökologie behandelt unter anderem das weite Feld der Wirkung
von Lebewesen auf sich selbst und andere Lebewesen beziehungswei-
se Gruppen anderer Lebewesen (Ökosysteme), aber auch wieder den
Einfluss der Anderen auf eben dieses eine Lebewesen. Einen wichti-
gen Teil hat in diesen Überlegungen auch stets die Umgebung, in der
sich diese Betrachtung befindet, denn auch hier erhält man verein-
facht gesagt Einflüsse, die je nach vorliegender Situation unterschied-
lich ausfallen können. Die Gesamtheit der Einflüsse, die auf ein Le-
bewesen einwirken, ist somit eine höchst komplexe Struktur und in
Gänze nicht vollends mathematisch zu beschreiben. Mittels der theo-
retischen Physik, genauer gesagt der statistischen Physik [31] und der
Theorie komplexer dynamischer Systeme, ist es möglich verschiedene
Fragestellungen zu untersuchen. Für Themen, die als Grundlage den
zeitlichen Verlauf von Populationsgrößen oder Biomassendichten se-
hen, eignen sich dynamische Systeme sehr gut und können mit ihren
nichtlinearen Effekten diverse komplexe Sachverhalte aufzeigen [91].
Als Beispiele sind hier die Phasensynchronisation in räumlich ausge-
dehnten Nahrungsnetzen [12] und chaotische Populationsfluktuatio-
nen zu nennen, die bei der Beantwortung der möglichen Koexistenz
von in Konkurrenz stehenden Spezies helfen [59].
Die oben beschriebenen Ökosysteme können sowohl in der Anzahl
an zugehörigen Lebewesen, in der Regel auch als Spezies bezeichnet,
als auch für die Struktur der Interaktionen eine sehr hohe Komple-
xität aufweisen. Mit der Frage nach der Stabilität solcher komplexen
Strukturen befassen sich Wissenschaftler seit nun mehr als hundert
Jahren [26]. Neben der grundsätzlichen Frage nach dem Verständnis
für die Funktionsweise der einzelnen Komponenten dieses Systems,
was auch die Grundlage dieser Arbeit darstellt, drängten sich im Lau-
fe der letzten Jahrzehnte immer speziellere Fragestellungen auf, die
über das Ökologische hinaus gehen und zum Teil ökonomisch moti-
viert sind. Sicherlich hat der Mensch früher durchaus auch Eingriffe
in Ökosysteme durchgeführt, jedoch waren diese nicht so immens
und systematisch wie spätestens mit Beginn der Industrialisierung.
Durch Jagd, Fischfang und Migrieren von fremden Spezies in andere
Ökosysteme, wurde die Stabilität eben dieser erheblichst auf die Pro-
be gestellt. Ein Beispiel ist die Büffelpopulation Nordamerikas, die
kurz vor dem Aussterben gerettet wurde und nun durch geeignete
Maßnahmen wieder auf eine gesunde Größe angewachsen ist [110].
Neben diesen direkten Einflüssen auf die Ökosysteme können auch
sekundäre Effekte zu Änderungen in der Stabilität führen. Offensicht-
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liche Beispiele sind durch Menschen induzierte Fragmentierung oder
Verkleinerung von Lebensräumen aber auch Einflüsse auf die Um-
welt, die beispielsweise zu Änderungen der Durchschnittstemperatu-
ren führen. Hierdurch kann es zu immensen Störungen am System
kommen, was häufig durch eine Abnahme der Komplexität bedingt
ist [30]. Durch diese Punkte begründet, erhielt das Verstehen des
Mechanismus hinter der Stabilisierung ökologischer Gemeinschaften
einen priorisierten Stand in der Forschung.
Im folgenden Teil dieser Einleitung wird ein Überblick über den
aktuellen Stand der Forschung gegeben. Beginnend mit der allgemei-
nen Heranführung an die ökologische Fragestellung bezüglich des
Zusammenhangs zwischen Komplexität und Stabilität, wird vorwie-
gend auf die theoretischen Arbeiten Bezug genommen. Des Weiteren
wird die konventionelle Modellierung mit einem neuen generalisier-
ten Ansatz in Bezug gesetzt, bevor die grundlegenden Erkenntnisse
der Untersuchungen räumlich ausgedehnter Nahrungsnetze präsen-
tiert werden. Zum Abschluss der Einleitung wird die Struktur der
Arbeit dargelegt.
1.1 zusammenspiel von komplexität und stabilität öko-
logischer systeme
Ein Blick in die Natur ließ schon immer die Vermutung zu, dass kom-
plexere, was in diesem Zusammenhang artenreich aber auch durch
viele Interaktionen (links - L) verbundene Systeme, stabiler seien als
einfachere. Diese sehr grundlegende Aussage basiert auf mehr vor-
handenen Alternativen im System, die z.B. Störungen des Systems
von außen ausgleichen können [93, 80]. In frühen theoretischen Ar-
beiten wurde gezeigt, dass eine höhere Komplexität, in Form von
Speziesdiversität (S) oder der Verknüpfungsgrad (connectance - C) der
Interaktionsnetzwerke, nicht die Stabilität des Systems erhöht, indem
es alternative Interaktionsmöglichkeiten zulässt, sondern die linea-
re Stabilität des Systems senkt [37, 83, 84]. Diese Arbeiten basierten
auf zufälligen Verknüpfungen mit zufälligen Interaktionsstärken (Po-
sition und Wert in einer sogenannten Interaktionsmatrix). Diese kon-
trären Aussagen bereiteten den Weg für die Komplexitäts-Stabilitäts-
Debatte [85], die bis heute ein wichtiges Forschungsgebiet ist, um
den Zusammenhang von Mechanismen in Ökosystemen und der Sta-
bilität zu erklären [89], und auch ihren Teil in der hier vorliegenden
Arbeit hat.
Der Begriff der Stabilität bietet hierbei einen sehr großen Interpre-
tationsspielraum. Dies wurde spätestens nach der Arbeit von Grimm
und Wissel [41] klar, die 163 Definitionen von 70 unterschiedlichen
Stabilitätskonzepten unter sechs Oberbegriffen zusammenfassten. Wäh-
rend in den ersten theoretischen Arbeiten die lineare Stabilität von
Fixpunkten untersucht wurden, gibt es durchaus ökologische An-
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wendbarkeit und Relevanz für Fragen nach beispielsweise dem Ein-
zugsbereich von Attraktoren oder der Abklingzeit von Störungen.
Mit dem zeitlichen Ablauf ausgewählter Modelle mit Populationsdy-
namik drängte sich die Frage nach dem Einfluss zuvor entfernter Spe-
zies [33, 112] oder der prozentuale Anteil an überlebenden Spezies in
einem System auf [15, 16, 70, 36, 65, 53], wobei letzteres durch den
Begriff der Robustheit (robustness - R) definiert ist.
Als Antwort auf May haben verschiedene Autoren dargelegt, dass
zufällige Charakteristika der Netzwerke selten der Beobachtung in
der Natur entsprechen und für die einzelnen Komponenten entspre-
chende Modelle formuliert. Beginnend bei der Netzwerkstruktur [32,
81] wurden durch diverse empirisch motivierte Modelle Eigenschaf-
ten, wie z.B. Länge von Nahrungsketten und Räuber- bzw. Beutezahl-
verteilungen, besser abgebildet. Ein berühmter Vertreter dieser Mo-
delle ist sicherlich das Nischenmodell von Williams und Martinez
[116], welches die Ausprägung von trophischen Leveln und somit ei-
ner gewissen Ordnung in der Netzwerkstruktur begünstigt.
Ein weiterer stabilisierender Faktor kann eine nicht zufällige In-
teraktionsstärkenverteilung sein [11]. Für empirisch motivierte Ver-
teilungen wurde früh gezeigt, dass diese eher zu einem linear stabi-
len System führen als zufällige Verteilungen [119]. Weiterhin können
schwache Interaktionen Nahrungsnetze stabilisieren [86], wenn die-
se zwischen bestimmten Spezies vorhanden sind [92, 48]. Auch hier
bringt eine zufällige Positionierung keine Stabilität.
Eine Orientierungshilfe für die beiden zuvor genannten Eigenschaf-
ten von Systemen bieten die Körpermassen der betrachteten Spezies.
Im Mittel kann man sagen, dass Jägerspezies im Schnitt ein bis zwei
Größenordnungen größer als ihre Beuten sind [23, 14]. Dieser direkte
Einfluss auf die Struktur der Netze ist durch den ständigen Bezug auf
die Körpermasse in Arbeiten der letzten Dekade ersichtlich [75, 3, 4].
Der Energieumsatz (Metabolismus) eines Lebewesens hängt von der
Körpermasse mit dem Exponent −14 ab [67, 17, 35] und somit variiert
unter anderem die Interaktionsstärke mit unterschiedlichen Körper-
massen. Dies hat einen weitreichenden Einfluss auf die Dynamik und
die Stabilität von Nahrungsnetzen [120, 16, 66].
Aufgrund des Bedarfs einer genauen Beschreibung der Interaktio-
nen zwischen den einzelnen Populationen erhielt der Forschungsbe-
reich der funktionellen Antwort (functional response) recht früh großen
Zuspruch und führte zu diversen empirischen, experimentellen und
theoretischen Arbeiten. Diese Funktion enthält neben der Einschrän-
kung durch den Metabolismus des Räubers (mittels maximale Auf-
nahmerate) auch eine Abhängigkeit von der Dichte der Beutepopu-
lation. Zunächst wurde ein sehr einfacher linearer Ansatz von den
beiden Wissenschaftlern Lotka [78] und Volterra [114] unabhängig
voneinander niedergeschrieben. Mit der Zeit flossen weitere Beobach-
tungen in diese Funktionen ein. So bieten realistischere Formulierun-
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gen ein Sättigung der Nahrungsaufnahmerate [55] oder quadratisch
ansteigende Raten für kleinere Biomassendichten [117], die kleine
Beutedichten schützen. Weiterhin findet man auch Modelle, die den
Jagderfolg abhängig von der Räuberdichte gestalten [9, 27].
Ein letzter realistischer Faktor, der hier erwähnt werden soll, ist
die Anpassungsfähigkeit der Spezies an die aktuellen Gegebenheiten
durch adaptives Jagdverhalten. Ist die Jagd auf gewisse Beutespezi-
es nicht mehr effizient, wird weniger Zeit in diese gesteckt und somit
für effizientere Beute frei. Diverse Arbeiten [69, 70, 113] zeigen hier ei-
ne erhöhte Robustheit bei steigendem Verknüpfungsgrad im System.
Diese Aussagen gelten jedoch nicht für eine steigende Spezieszahl
[113] oder für die Betrachtung linearer Stabilität [1].
1.2 konventionelles und generalisiertes modellieren
Analytische Ergebnisse hinsichtlich der Populationsdynamik von in-
teragierenden Spezies hängen in gewisser Weise stets von den grund-
legenden Annahmen und den speziellen Formen der genutzten Glei-
chungen ab, die in den Arbeiten genutzt werden. Dynamische Muster
und die Stabilität von Nahrungsnetzen sind oft sehr empfindlich ge-
genüber der Wahl der genauen mathematischen Form der funktionel-
len Antwort [43], welche die Interaktionsrate zwischen der Räuber-
und Beutespezies [117, 102] beschreibt, oder gegenüber der genau-
en Wahl der Parameter zur Charakterisierung der benutzten Raten
(Geburtenrate, Mortalitätsrate, usw. ...) [86].
Diese Einschränkungen können mit der generalisierten Methode,
die kürzlich von Gross und Feudel [46] entwickelt wurde, umgan-
gen werden, was unter anderem erfolgreich auf ökologische Systeme
angewendet wurde [44, 48, 118]. Diese Methode skaliert die dynami-
schen Gleichungen der Populationsdynamik in einer Weise um, so
dass die Fixpunkte aller Populationen den Wert eins haben. Hierbei
umgeht man das explizite Berechnen der Populationsdynamik und
bestimmt stattdessen die Stabilität des Fixpunktes der Dynamik an-
hand der Jacobimatrix des dynamischen Systems. Im Gegensatz zu
Mays wegweisender Arbeit, die ebenfalls die Stabilität von Fixpunk-
ten untersuchte [83], sind die Einträge der Jacobimatrix bei der gene-
ralisierten Methode keine reinen Zufallszahlen. Die Einträge hängen
von Parametern ab, deren Werte meist direkt und in einem sehr gene-
rellen Bild interpretiert werden können, wie z.B. Beute ist im Überfluss
vorhanden oder die Mortalität wird von dichteabhängigen Effekten domi-
niert. Auch kann diese Methode dazu genutzt werden, um periodi-
sche Lösungen zu untersuchen [71]. Allerdings kann die generalisier-
te Modellierung keinen Aufschluss über die Robustheit geben, wenn
der Fixpunkt oder die periodische Lösung instabil ist.
Der konventionelle Modellierungsansatz basiert im Gegensatz da-
zu auf dem Integrieren der Differentialgleichungen für die Populati-
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onsdynamik. Hier kann auch die Stabilität von Nahrungsnetzen mit
regulären oder chaotischen Oszillationen berechnet werden, indem
man den Anteil an Spezies betrachtet, die in ihrem jeweiligen dyna-
mischen Zustand nach Berechnung der Dynamik fortbestehen (über-
leben). Es ist bekannt, dass diese nichtstationären Zustände eine wich-
tige Rolle beim Schutz der Biodiversität in Systemen spielen, die nur
von einer geringen Anzahl an verschiedenen limitierenden Nährstof-
fen abhängen [59]. Dennoch scheint es so als seien die Bedingungen
für lineare Stabilität, wie von May [83] für Zufallsnetze aufgestellt,
und die Bedingungen für Speziespersistenz sehr ähnlich [107].
Der große Vorteil der generalisierten Methode ist, dass Aussagen
über stabilisierende Eigenschaften von einem sehr abstrakten Stand-
punkt gemacht werden können, bei dem es nicht nötig ist spezielle
Annahmen, d.h. genaue Funktionen, für die Interaktion der Popu-
lationen zu machen. Im Gegensatz hierzu kann ein System bei ge-
nügend Wissen darüber mittels konventioneller Modellierung detail-
lierter beschrieben werden, so dass z.B. Zeitreihen der Spezies auf-
gezeigt werden können, wohingegen die generalisierte Methode nur
eine Analyse der Fixpunkte ist.
Bisher sind trotz ihrer einfachen biologischen Bedeutung keine di-
rekten Abschätzungen für die Werte der Parameter bekannt, die in
der generalisierten Methode verwendet werden. Dies liegt vor allem
daran, dass experimentelle Studien normalerweise ihren Fokus auf
die Quantifizierung des expliziten funktionellen Zusammenhangs ha-
ben. So sind erkannte stabilisierende Faktoren aus den Arbeiten von
Gross: Eine hohe Varianz der Verknüpfungsstärken für kleine Nah-
rungsnetze und eine kleine Varianz in den Verknüpfungsstärken für
große Nahrungsnetze, Spezies auf höheren trophischen Leveln mit
vielen Beuten und Spezies auf mittleren trophischen Leveln mit vie-
len Jägern. Wenn die Spezies fast gesättigt sind, erhöht sich die Stabi-
lität mit der Komplexität des Systems.
1.3 einbeziehen der räumlichen dimension
Die bisher erwähnten Arbeiten vernachlässigen die räumliche Struk-
tur des Systems und nehmen eine ausreichend gute Durchmischung
der Populationen des Nahrungsnetzsystems an. Die räumliche Struk-
tur kann jedoch einen nicht zu vernachlässigenden Einfluss auf die
Dynamik eines Systems haben. Aus tiefgehenden Arbeiten [6, 60] zu
diesem Thema lassen sich Einflüsse auf Systeme, wie z.B. Krankheits-
ausbreitungen, Feuermuster neuronaler Netze und Stromfehlerkaska-
den, erkennen.
Weiterhin wird die Wichtigkeit der räumlichen Skala bei ökologi-
schen Prozessen schon seit einer langen Zeit betont [74] und erst ak-
tuell von Bauer und Hoye [8] in einer Zusammenstellung der wich-
tigsten Effekte von migrierenden Spezies auf lokale Netze unterstri-
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chen. Der Einfluss des Raums wurde bisher hauptsächlich für öko-
logische Systeme bestehend aus einer oder nur ein paar Spezies un-
tersucht. Zu erwähnen sind hier Meta-Populationen (metapopulations)
[7, 50, 54, 111], die die kleinste Untergruppe der Meta-Gesellschaften
(metacommunities) definieren.
Sehr viele Erkenntnisse sind auf Arbeiten zurückzuführen, die auf
Räuber-Beute Dynamik basieren [28, 63, 61, 64, 34]. Diese Systeme
können schon eine große Variation an dynamischen Verhalten in Raum
und Zeit aufweisen. Möglichkeiten sind Wellen, Chaos und Muster-
bildung [51]. Während, wie eingangs erwähnt, die Migration sowohl
einen stabilisierenden als auch destabilisierenden Effekt haben kann,
sind gegenphasige (antisynchrone) Oszillationen, die häufig durch
adaptive Bewegungen erzeugt werden [2], mit einem stabilisierenden
Effekt verbunden [62]. Die Abhängigkeit der Migrationsraten von den
Populationsdichten kann aber auch einen destabilisierenden Einfluss
durch größere Oszillationsamplituden haben [58].
Eine höhere Komplexität der Dynamik wird durch drei-trophische
Nahrungsketten [12, 56, 68] oder das Diamantmodell [82, 38, 103]
erreicht. So kann chaotisches Verhalten mit synchronen Phasen aber
unterschiedlich hohen Amplituden auftreten [12], wobei generell zu
sagen ist, dass Jägermigration stets einen synchronisierenden Effekt
auf drei-Spezies-Nahrungsketten hat [10].
Ein zuletzt erschienenes Review von Amarasekare [5] fasst die be-
kannten Ergebnisse für wichtige Nahrungsnetzmodule von zwei oder
drei Spezies, wie Konkurrenz (competition), gruppeninterne Jagd (in-
traguild predation) oder Omnivorie-Module (omnivory modules), zusam-
men und erklärt den Einfluss von verschiedenen Arten der Bewegung
und Zeitskalen auf Persistenz, Diversität und Synchronität. Derarti-
ge Untersuchungen machen die hohe dynamische Komplexität deut-
lich und zeigen, dass Migration zwischen verschiedenen Habitaten
sowohl positive als auch negative Auswirkungen auf die Stabilität
haben kann und zu synchroner oder asynchroner Dynamik führen
können, was jeweils von der Stärke der Migration abhängt.
Das Gros der wenigen existierenden theoretischen Arbeiten von
räumlich ausgedehnten Systemen mit mehreren Spezies, für empiri-
sche liegen ähnlich wenige Arbeiten vor [25, 101, 76, 72], modellieren
entweder die räumliche Struktur [100, 87] oder die Populationsdyna-
mik [56, 77, 90, 19, 40] implizit. Im zweiten Fall basieren die Model-
le auf Kolonisations- und Aussterberaten der einzelnen Habitate [96].
Hierbei sind die wichtigen Ergebnisse, dass die Nahrungskettenlänge
(oder die Anzahl an trophischen Level) von Vorgängen auf regionaler
Ebene abhängt [56, 19] und dass die Verteilung von Spezies im Raum
die lokale Komplexität reduziert und somit die Stabilität erhöht [40].
Dass eine Modellierung von dynamisch verknüpften Habitaten mit
jeweils lokaler Dynamik notwendig sei, wurde von Pillai et al. [97]
postuliert.
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Kürzlich wurde von Haegeman und Loreau [49] ein Modell für eine
Konsumenten-Meta-Gesellschaft von 20 Spezies auf fünf Habitaten
eingeführt, in der die Aufnahmeraten bezüglich der Ressource zwi-
schen den Habitaten und Konsumenten variieren, was zu Generalis-
ten und Spezialisten führen kann. Sie untersuchen den Effekt der Res-
sourcen und/oder Konsumentenausbreitung (dispersal) auf die Spe-
ziesdiversität und fanden, dass die regionale Diversität mit steigen-
der Ressourcenverteilung abnimmt. Zusätzlich führt eine ansteigen-
de Konsumentenverteilung zu höckerförmigen Diversität-Verteilung-
Verhältnissen, wenn die Ressourcenverteilung nicht zu langsam ab-
läuft.
Die Art und Bewandtnis der Bewegung ist ferner ein eigenes The-
mengebiet der räumlichen Forschung. Als erstes Modell wurde in der
Forschung die zufällige Migration, was auch als Zufallsbewegung
(random walk), Zufallsausbreitung (random dispersal) oder Diffusions-
prozess verstanden werden kann, betrachtet [108, 73]. Dieses Modell
ist in der aktuellen Forschung noch weit verbreitet, obwohl die Mei-
nung weit verbreitet ist, dass adaptive Migration realistischer sei [13].
So modellieren Abrams und Ruokolainen [2] die adaptive Bewegung,
indem sie die Migration abhängig von der Wachstumsrate der Spezi-
es in den einzelnen Habitaten gestalten.
1.4 struktur der arbeit
Diese Arbeit gliedert sich in den Bereich ein, der wie oben angemerkt
noch etwas spärlich untersucht ist, sich aber steigendem Interesse er-
freut. Es geht um die Verknüpfung von großen lokalen Netzen mit
realistischen Modellparametern und der Migration auf vielen Habita-
ten. Beides sind Teilkomponenten, die es gilt zusammenzuführen.
In Kapitel 2 werden diverse Grundlagen, wie Begrifflichkeiten und
Modelle, eingeführt, die zum Verständnis dieser Arbeit notwendig
sind. Basierend auf diesen Säulen werden im folgenden Kapitel 3
große Nahrungsnetze auf die Frage nach dem Verhältnis zwischen
Komplexität und Stabilität untersucht. Im ersten Teil dieses Kapitels
wird an Nischennetzen untersucht, ob ein positives Verhältnis für die-
se Netze überhaupt möglich ist, während im zweiten Teil ein größe-
rer Fokus auf empirische Parameterwerte gelegt wird. Die genera-
lisierte Methode unterstützt die Untersuchungen in diesem Kapitel,
beziehungsweise macht sie in diesem Umfang überhaupt erst mög-
lich. Die Erweiterung von Nahrungsnetzen auf räumliche Netze und
die somit erhaltenen Netzwerke auf Netzwerke sind Thema in Kapitel 4.
Unterschiedliche Habitatanordnungen mit teils großer Habitatanzahl
werden auf ihre Stabilitätseinflüsse für große Netze untersucht. Die
Definition der Stabilität erfolgt in diesem Kapitel über die Robustheit
aber auch über die lineare Stabilität, was zu unterschiedlichen Ergeb-
nissen führen kann. Kapitel 5 bietet eine analytische Untersuchung
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einer Räuber-Beute-Dynamik auf zwei Habitaten. Im ersten Teil wer-
den mehrere Szenarien über unterschiedliche Intervalle der generali-
sierten Parameter untersucht und Aussagen über die Korrelation mit
der Stabilität getroffen. Im kleineren, letzten Teil wird auf das Auftre-
ten von synchronen und antisynchronen Oszillationen eingegangen.
Eine Zusammenfassung der Erkenntnisse aus den vorherigen Ab-
schnitten wird in Kapitel 6 präsentiert und um diverse mögliche An-
knüpfungspunkte für weitere Arbeiten beziehungsweise diskussions-
würdige Fragestellungen ergänzt.
2
G R U N D L A G E N
In diesem Kapitel werden einige Grundlagen, unter anderem der
theoretischen Ökologie, nochmal aufgegriffen. Gewisse Begrifflichkei-
ten und Themengebiete wurden bereits im vorangegangenen Kapitel
erwähnt und werden nun in Bezug zu dieser Arbeit gestellt, da sie in
den kommenden Kapiteln häufiger Verwendung finden.
Allgemeine Grundlagen zum Thema Nahrungsnetzwerke werden
zu Beginn dieses Kapitels besprochen. Dazu gehören Modelle für die
lokale Struktur der Nahrungsnetze und funktionale Zusammenhän-
ge der lokalen Dynamik. Ein kurzer Einblick in die Analyse der loka-
len Stabilität und die zugehörigen Änderungen der Stabilität durch
Bifurkationen folgt darauf. Den Abschluss des Kapitels der Grundla-
gen bildet die Einführung der generalisierten Methode anhand eines
kleinen Beispiels.
2.1 nahrungsnetzmodelle
Wie in der Einleitung erwähnt, sind Nahrungsnetze eine sehr gute
Wahl, um ökologische Systeme auf Fragestellungen, wie die nach der
Dynamik oder Speziesdiversität eines Systems, zu untersuchen. Ba-
sis der Nahrungsnetze sind trophische Interaktionen, die unter ande-
rem durch Räuber-Beute Beziehungen beschrieben werden. Die Ge-
samtheit dieser Verknüpfung (links) der einzelnen Spezies unterein-
ander bilden das Nahrungsnetz. Betrachtet man den Biomassenfluss
der durch diese Jagdaktion erzeugt wird, lässt sich ein Nahrungsnetz
durch einen gerichteten Graphen darstellen. Durch diese trophischen
Links können trophische Level definiert werden, die im Fall dieser
Arbeit durch den kürzesten Abstand zur Ressource dargestellt wer-
den.
Oben erwähnte Interaktionen müssen den Spezies möglichst realis-
tisch zugeordnet werden, wenn man darauf abzielt Strukturen oder
Teilsysteme der Natur abzubilden. Im Laufe der Jahre wurden diverse
stochastische Modelle entwickelt, um diverse topologische Charakte-
ristika der Systeme besser darzustellen. Für gewisse Eigenschaften,
wie z.B. die Länge von Nahrungsketten oder die Verteilung der An-
zahl von Räuber und Beute, gelingt dies mit diesen Modellen deut-
lich besser als mit Zufallsnetzen. Unter anderem das Kaskadenmodell
(cascade model [22, 21]) und das Nischenmodell (niche model [116]), als
eine beliebte Auswahl, sind Modelle, die auf trophische Hierarchien
oder phylogenetische Korrelationen beruhen. Zuletzt genannter stam-
mesgeschichtlicher Ansatz geht auf die empirischen Erkenntnisse zu-
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rück, dass sich enger verwandte Spezies auch mehr Räuber und Beu-
ten teilen. Modelle, die insbesondere diesen Aspekt bei der Netzge-
nerierung berücksichtigen, sind das verschachtelte Hierarchie-Modell
(nested hierarchy model [20]) sowie das Speziationsmodell (speciation










Abbildung 2.1: Skizze des Nischenmodells von Williams und Martinez [116].
Spezies j mit Nischenwert nj ist Beute von Spezies i.
Die großen lokalen Nahrungsnetze in dieser Arbeit werden mit Hil-
fe des Nischennetzmodells konstruiert [116]. Die Spezies werden in
diesem Netzwerk auf einer eindimensionalen Nischenachse angeord-
net. Eine Jägerspezies i jagt alle Spezies j, die einen Nischenwert nj
(entspricht der Position auf der Nischenachse) im Fressbereich (fee-
ding range) von Spezies i haben (siehe Abbildung 2.1), wobei hier Kan-
nibalismus ausgeschlossen wird. Spezies, die keine Beute in ihrem
Fressbereich haben, werden als Basalspezies bezeichnet, welche ihre
Energie aus einem konstanten externen Ressourcenpool beziehen. Sie
befinden sich somit auf trophischen Level 1. Um den Nährstoffein-
gang in das System in allen Realisierungen eines jeweiligen Kapitels
vergleichbar zu halten [70], werden nur Nischennetze mit einer be-
stimmten Anzahl an Basalspezies untersucht. In Kapitel 3 sind fünf
Spezies vorgegeben, um den Nährstoffeintrag für alle Realisierungen
gleich zu halten. In Kapitel 4 dagegen werden S/6 Basalspezies als fes-
ter Anteil an der Gesamtzahl der Spezieszahl definiert. Die Parameter
für das Nischenmodell werden so gewählt, dass der durchschnittli-
che Verknüpfungsgrad 0,15 (siehe in den entsprechenden Kapiteln
Tabelle 3.1 oder 5.1) entspricht und für die letztendliche Analyse wer-
den nur Netze aufgenommen, bei denen der Verknüpfungsgrad im
Intervall C ∈ [0,14;0,16] liegt. Der Fressbereich einer Jägerspezies ist
durch den Bereich ci ±niri/2 um das Fresszentrum ci definiert. Die
Parameter ni, ci und ri werden zufällig über Wahrscheinlichkeitsver-
teilungen auf festgelegten Intervallen bestimmt. Das Intervall [0;1]
liefert die Werte für die Parameter ni und ri. Wohingegen ci aus
dem Intervall [niri/2;ni] gewählt wird. Für das Ziehen von ni und
ci bietet eine konstante Verteilung auf dem jeweiligen Intervall die
Grundlage, während die Verteilung für die relative Breite ri eine Beta-
Verteilung P(r|1,b) = b(1− r)b−1 ist, bei der sich der Parameter b aus
dem Verknüpfungsgrad C, anhand b = (1− 2C)/2C, ergibt. Der Ver-
knüpfungsgrad ist die Anzahl der realisierten Verknüpfungen geteilt
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durch die Anzahl der möglichen Verknüpfungen (S2 mit beziehungs-
weise (S− 1)2 ohne Kannibalismus).
2.2 populationsdynamik
Wie eingangs erwähnt, standen am Anfang der Populationsdynamik
die Gleichungen von Lotka [78] und Volterra [114]. Ihre Gleichungen,




= (+p1 − q1N2(t))N1(t)
dN2(t)
dt
= (−p2 + q2N1(t))N2(t) .
(2.1)
Die Parameter definieren sich über die Geburten- bzw. Sterberate (p1
bzw. p2). Weiterhin beschreibt q1 die Prädationsrate pro Jägerdichte
und q2 die Umsetzungsrate pro Beutedichte in Räuberdichte. Dieser
grundlegende erste Ansatz wird im Weiteren mit mehr Details gefüllt
und verallgemeinert.
An dieser Stelle ist zu erwähnen, dass die Menge einer bestimmten
Spezies in der Literatur entweder durch die Biomasse der Speziespo-
pulation oder über die Individuenzahl gegeben ist. Beide Varianten
haben ihre Daseinsberechtigung, da sie je nach Fragestellungen und
bekannten Kenngrößen des Systems praktikabler sein können. In die-
ser Arbeit wird generell von Biomassendichte einer Population ge-
sprochen, auch wenn meist nur verkürzt Biomasse geschrieben wird.
Dies ist kein Problem, da homogene Dichten und Habitate vorliegen.
Es sei erwähnt, dass die Abhängigkeit von der Zeit, wie in Gleichung
(2.1) angegeben, zwar weiter Bestandteil der folgenden Gleichungen
ist, jedoch aus Gründen der Übersichtlichkeit nicht mehr in den Glei-
chung auftaucht.
Eine Erweiterung auf die Biomassendynamik von S interagieren-
den Spezies wird generell durch ein System von S gekoppelten ge-
wöhnlichen Differentialgleichungen beschrieben. Hier wird der bioen-
ergetische Ansatz verwendet, der von Yodzis und Innes [120] als ein
Standardmodell für konventionelle Populationsdynamik entwickelt
wurde [17, 16, 66, 53]. Die nichtlinearen Differentialgleichungen für
die Biomassendichten B = (B1,B2, ...,BS) der einzelnen Spezies bein-
halten Terme für (in der Reihenfolge aus Gleichung (2.2)) Nahrungs-














Die Mengen an Beute- und Räuberspezies von Spezies i werden mit
Ri beziehungsweise Ci bezeichnet und gehen aus den Regeln des
12 grundlagen
Nischenmodells hervor. Der Parameter λ beschreibt die ökologische
Effizienz und somit den Anteil an Biomasse, der von einer Beute in
eigene Biomasse umgewandelt wird. Die Funktion Gij ist die funk-
tionelle Antwort, die die direkte Interaktion zwischen Räuber und
Beuten beschreibt, d.h. die Rate mit der Beutebiomasse j durch Jä-
gerbiomasse i umgesetzt wird. Sie wird weiter unten nochmal inten-
siver thematisiert. αi fasst die Respiration (Atmung) und Mortalität,
meist natürliche Mortalität mit linearen Zusammenhang, zusammen.
Durch βi wird die intraspezifische Konkurrenz beschrieben. Weiter-
hin können dadurch auch weitere dichteabhängige Effekte modelliert
werden, wie z.B. Krankheiten, die sich natürlich bei hoher Dichte
eher ausbreiten. Dieser quadratische Term ist ein einfaches Konzept
der Selbstbeschränkung bei hohen Populationsdichten ohne genaue-
re Verhaltensmechanismen zu berücksichtigen. Basalspezies haben
generell eine konstante Wachstumsrate qi > αi, die Primärproduk-
tion modelliert und anstatt eines genauen Nahrungsaufnahmeterms
in den Formeln enthalten sein kann. Ein Beispiel für qi ist weiter
unten, bei der Erklärung der funktionellen Antwort, angegeben. In
Kombination mit der intraspezifischen Konkurrenz spricht man bei
der Basalspezies von logistischem Wachstum mit einer Tragfähigkeit
(carrying capacity) proportional zu 1/βi.
Für diese Arbeit ist es nötig, die Spezies in jedem Habitat u zu be-
schreiben und einen Migrationsterm M¯ hinzuzunehmen. Dieser be-
schreibt die Migration zwischen den einzelnen Habitaten. Mit Ein-
führung der allometrischen Skalierung, eine genauere Beschreibung
erfolgt in Kapitel 3, werden die Parameter massenabhängig gemacht
















2 + M¯ui (B,M) .
(2.3)
Diese sehr allgemeine Form von Gleichung (2.3) wird in den kommen-
den Kapiteln auf die jeweiligen Fragestellungen angepasst. In diesem
Zusammenhang kann es zu kleineren Änderungen in der Notation
kommen, die aber an den entsprechenden Stellen erwähnt werden.
2.3 funktionelle antworten
Die oben erwähnte funktionelle Antwort Gij, die die lokalen trophi-
schen Interaktionen, also hauptsächlich die Jagd zwischen Räuber-
spezies i und seiner Beute j beschreibt, findet sich in ihrer zuerst
postulierten Form in Gleichung (2.1) wieder. Die Rate, mit der Beu-
tebiomasse durch einen Prädator konsumiert wird, ist in diesem Fall
durch einen linearen Zusammenhang mit der Beutedichte gegeben:
Gij(Bj) = aijBj . (2.4)
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Der Parameter aij ist die konstante Fangrate (capture rate) und ist
durch die Begegnungs- und Überwältigungswahrscheinlichkeit gege-
ben. Für große Beutebiomassen ist dieser Ansatz in den meisten Fäl-
len ungeeignet, da sich realistischerweise beim Räuber eine Sättigung
einstellen sollte oder er nicht beliebig mehr aufnehmen kann.
Um diesen Sachverhalt einzubinden wurde die sogenannte Holling







wobei aij die Beutefangrate (capture rate, attack rate), fij den anteiligen
Aufwand für die Futtersuche (foraging effort), der in jede Beute inves-
tiert wird (in dieser Arbeit fij = fi = 1Anzahl der Beutespezies von Räuber i ),
und hij die Handhabungszeit (handling time) beschreibt, die ein Räu-
ber braucht, um mit einer Biomasseinheit der Beute fertig zu werden
und diese zu verdauen. Die Parameter aij und hij werden in dieser
Arbeit unabhängig von der Beute und somit nur vom Index i ab-
hängig gemacht, da später eine Massenabhängigkeit eingeführt wird
(siehe Kapitel 3). Werden wie in Kapitel 4 keine Massen betrachtet,
fällt auch der eine Index weg und es liegt ein konstanter Parame-
ter a beziehungsweise h vor. Da die Basalspezies auf eine konstante
Ressource zugreifen, kann die konstante Wachstumsrate qi der Ba-
salspezies auch in der Form von Gleichung (2.5) geschrieben werden,
indem man qi = aiR/(1+ aihiR) setzt und R das konstante Vorkom-
men der Ressource darstellt.
Wird die Rate aij = a¯ijBj ebenfalls in Bezug zur Beutebiomasse
gesetzt, erhält man eine quadratische Abhängigkeit der funktionellen












Dies führt in Abhängigkeit von der Beutebiomasse zu einem S-förmigen
Verlauf, der quadratisch für sehr kleine Beutebiomassen startet, dann
linear wird und schließlich in der Sättigung für große Beuten endet.
Der empirisch beobachtete Effekt dahinter ist, dass kleine Beutepopu-
lationen ihren Jägern durch ihr vereinzeltes Auftreten wieder entkom-
men können oder erst gar nicht gefunden werden. Für größere Bio-
massen der Beute ist der Verlauf äquivalent zu Holling Typ 2. Für die-
se funktionelle Antwort wurde gezeigt, dass eben diese Eigenschaften
einen stabilisierenden Einfluss auf die Dynamik eines Systems haben
können [102].
Die Holling Typ 3 Funktion wird in Kapitel 5 mitbetrachtet, wäh-
rend die Holling Typ 2 funktionelle Antwort in allen Kapitel genutzt
wird.
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2.4 lineare stabilitätsanalyse und bifurkationen
Ein zentraler Punkt in der hier vorliegenden Arbeit ist die Betrach-
tung der Dynamik eines Systems. Das einfachste vorliegende Lang-
zeitverhalten ist das Erreichen eines Gleichgewichtszustandes aller
Spezies. In diesem Fall findet keine weitere Änderung der Biomassen
aller Spezies i mit der Zeit statt:
dBi
dt
= 0 ∀ i ∈ [1;S] . (2.7)
Mathematisch gesehen ist Gleichung (2.7) keine ausreichende Bedin-
gung für das beschriebene Phänomen. Hier ist das Verhalten bezüg-
lich Störungen in nächster Umgebung um den Fixpunkt zu überprü-
fen. Entweder das System läuft asymptotisch in den Fixpunkt zurück
oder es entfernt sich von diesem. Zur Berechnung der Stabilität ist
die lineare Stabilitätsanalyse in der Umgebung eines Fixpunktes hin-
reichend. Dies führt zu dem folgenden linearisierten Satz an Glei-
chungen für die zeitliche Ableitung
δB˙= J(B∗) · δB , (2.8)
wobei δB die Abweichung der Populationsgrößen vom Fixpunktwert
und J(B∗) die Jacobimatrix ist. Die Jacobimatrix steht für die Ablei-
tung der rechten Seite der Populationsdynamikgleichungen nach den







Wenn alle Eigenwerte der Jacobimatrix negative Realteile haben, nä-
hern sich die Störungen asymptotisch der Null an und der Fixpunkt
gilt als lokal stabil, da Biomassen in der Umgebung des Fixpunktes
sich diesem annähern. Die Eigenwerte sind aufgrund der Tatsache,
dass die Einträge der Jacobimatrix reell sind entweder auch reell oder
komplex konjugierte Eigenwertpaare. Werden Parameter im System
kontinuierlich (infinitesimal) geändert, so gilt dies auch für die Eigen-
werte.
Erfolgt durch derartige Parameteränderung ein Nulldurchgang in
einem Eigenwert(-paar) liegt eine Bifurkation vor. Bifurkationen be-
schreiben Änderungen im dynamischen Verhalten eines Systems. Geht
man von einem stabilen System aus und ein reeller Eigenwert erfährt
einen Vorzeichenwechsel, hat eine Sattel-Knoten Bifurkation stattge-
funden. Für diesen Fall sind zwei Fixpunkte, ein stabiler und ein
instabiler, am Punkt der Bifurkation zusammengestoßen und haben
sich gegenseitig ausgelöscht. Für das System bedeutet das, dass sich
der vormals stabile Fixpunkt, auf dem sich die Biomassen befunden
haben, auflöst und das System in einen anderen Zustand (auf einen
anderen Attraktor) übergeht, z.B. auf einen anderen Fixpunkt springt.
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Bei diesem Ereignis können unter Umständen einzelne Spezies im
System aussterben. Ändern sich Parameter zurück und die beiden
Fixpunkte werden wieder erzeugt, kehrt das System jedoch nicht oh-
ne weiteres auf den vorherigen Fixpunkt zurück, da sich das System
nun auf einem anderen Attraktor befindet. Es hat einen kritischen
Sprung vollzogen.
Für den Fall des komplex konjugierten Eigenwertpaars tritt eine
sogenannte Hopfbifurkation auf. Diese Bifurkation ist durch die Not-
wendigkeit von zwei Eigenwerten auch erst in zwei Dimensionen,
also in der hier vorliegenden Arbeit in Systemen mit zwei Spezies,
möglich. Diese Bifurkation hat zwei unterschiedliche Szenarien. Zum
einen entsteht beim Übergang vom stabilen zum instabilen Fixpunkt
ein stabiler Orbit um eben diesen instabilen Fixpunkt (superkritische
Hopfbifurkation). Dieses Szenario ist ein weit verbreitetes in der Öko-
logie und findet seine Nennung unter anderem im Zusammenhang
mit dem paradoxon of enrichment [104], bei dem in einem Räuber-Beute
System durch eine Erhöhung der Ressource ein Fixpunkt destabili-
siert wird und eine Oszillation entsteht. Zum anderen kann eine sub-
kritische Hopfbifurkation vorliegen, bei der beim Übergang zum in-
stabilen Fixpunkt ein instabiler Orbit verschwindet. Diese Situation
ist wieder als kritisch einzustufen, da sich das System aus der Umge-
bung entfernt und auf einen anderen Attraktor läuft.
Sowohl Sattel-Knoten Bifurkationen als auch Hopfbifurkationen wer-
den als Bifurkationen von Kodimension 1 eingestuft. Fallen zwei Bi-
furkationen der Kodimension 1 in einem Punkt zusammen, liegen
Bifurkationen der Kodimension 2 vor, die nicht Bestandteil dieser Ar-
beit sind. Es ist nur zu erwähnen das in der Umgebung solcher Bifur-
kationen meist komplexere Dynamik, bis hin zu chaotischen Verhal-
ten auftreten kann [44].
2.5 generalisierte methode
Als abschließender Teil der Grundlagen wird die in dieser Arbeit an-
gewandte generalisierte Methode an einem Beispielsystem eingeführt.
Hier wurde ein Habitat mit einem Räuber-Beute System ausgewählt,
um trotz der vorhandenen Einfachheit des Systems die weitreichen-
den Möglichkeiten dieser Methode aufzuzeigen.
Um sich, wie in der Einleitung beschrieben wurde, den Aufwand
expliziter Populationsdynamik und die Sensitivität gegenüber genau-
en Termen zur Beschreibung einzelner Effekte zu sparen, bietet sich
die generalisierte Methode an, welche von Gross et al. [42, 46] ein-
geführt und unter anderem auf diverse ökologische Fragestellungen
angewendet wurde [44, 48, 47]. Hierbei liegt der Fokus auf der Stabi-
lität von Fixpunkten und es lassen sich Aussagen über Bifurkationen
der Kodimension 1 machen.
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Zunächst wird ein allgemeines Paar an Gleichungen aufgestellt,
welches die Dynamik beschreiben soll. Hierbei sind, wie eingangs
erwähnt, keine ausformulierten Terme notwendig:
X˙=G(X) −M(X) − F(X,Y)
Y˙ = λF(X,Y) −D(Y).
(2.10)
Dies ist ein sehr einfacher und allgemeiner Fall bei dem die Beute
einen Wachstumsterm G(X), einen Mortalitätsterm M(X) und einen
Jagdverlust F(X,Y) hat. Der Jagdterm ist von beiden Spezies abhängig
und koppelt die Gleichungen. Der Räuber nimmt die mit der ökologi-
schen Effizienz λ skalierten Beute auf und hat auch einen Mortalitäts-
term D(Y), welcher durchaus unterschiedlich zu der Formulierung
für die Beute sein kann.
Weiterhin wird angenommen, dass dieses System einen positiven
Fixpunkt (X∗,Y∗) > 0 besitzt (es können auch mehrere sein). Somit
kann das System aus Gleichung (2.10) auf diesen Fixpunkt normiert
werden. Dies wird nicht nur für die Werte der Populationen, sondern
auch für die Werte der Funktionen gemacht. Hier ist schon ein deut-
licher Vorteil der generalisierten Methode gegenüber einer durchaus
auch konventionell durchführbaren Analyse dieses Systems ersicht-
lich. Würde man bei einer expliziten Darstellung aller Terme einen
Parameter ändern, müssten auch wieder die Fixpunkte neu bestimmt
werden. Dies kann bei größeren Systemen oder komplizierten Funk-
tionen ein erheblicher Aufwand sein.
X=X∗x ⇒ x∗ = 1 ; U(X) =U∗(X∗)︸     ︷︷     ︸
U∗
u(x) ⇒ u∗(x∗) = 1 (2.11)
Mit Hilfe dieser Beziehungen kann Gleichung (2.10) mit den normier-



















Für die Betrachtung am Fixpunkt ist die linke Seite des Systems null
zu setzen und auf der rechten Seite sind die Funktionen am Fixpunkt
per Definition gleich eins. Hieraus ergeben sich folgende Beziehun-
gen für die Werte des konventionellen System am Fixpunkt und dies


















αX beziehungsweise αY entsprechen dem Biomassenumsatz der je-
weiligen Spezies am Fixpunkt. Dieser muss sowohl für die positiven
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als auch die negativen Terme der jeweiligen Gleichungen den glei-
chen Wert haben, da ansonsten die Ableitung nach der Zeit nicht
null wäre und kein Fixpunkt vorliegen würde. Der Parameter lässt
sich somit auch als das Inverse der Lebensdauer betrachten.
Für die Beutespezies gibt es zwei Anteile zum Biomassenverlust.
Um den jeweiligen Anteil zum Gesamtbiomassenverlust zu beschrei-
ben, wird ein sogenannter Skalenparameter benötigt. In dem hier
vorliegenden Fall beschreibt dieser Parameter den Anteil, der durch












Mit Hilfe dieser neuen Parameter kann man das Gleichungssystem
nun vollständig umschreiben.
x˙= αX[g(x) − (1− δ)m(x) − δf(x,y)]
y˙= αY [f(x,y) − d(y)]
(2.15)
Nun kann der definierte Fixpunkt dieses Systems ((x∗;y∗) = (1;1))
direkt untersucht werden. Hierzu wird die weiter oben beschriebe-
ne Methode der linearen Stabilitätsanalyse zur Hilfe genommen. Zur
Aufstellung der Jacobimatrix wird, wie in Gleichung (2.9) angegeben,
die rechte Seite des Gleichungssystems (2.15) nach den jeweiligen Va-
riablen des Systems abgeleitet (allg.: Jij = ∂Gli∂Varj ) und am Fixpunkt
(sowohl Variablen als auch Funktionen sind gleich eins aufgrund der
Normierung) untersucht.
Da die Funktionen allgemein gehalten sind, müssen an dieser Stelle
für die Ableitungen weitere generalisierte Parameter eingeführt wer-
den. Wie weiter unten gezeigt wird, sind diese Parameter jedoch sehr
naheliegend mit biologischen Interpretationen zu versehen und ih-




























In der Arbeit von Yeakel et al. [118] erfolgt eine alternative Definition





. Beide Definitionen lassen ein einfaches Verständnis der
Parameterwahl zu. Für allgemeine Funktionen der Form U(X) =QXp
liefern sie den Wert des Exponenten der Funktion, also in diesem Fall
p, und unabhängig von den Werten von Q.
Im Folgenden werden die biologischen Interpretationen für die
oben definierten Exponentenparameter dargelegt. Der Parameter φ
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beschreibt die Sensitivität der Primärproduktion bezogen auf die Beu-
te. Meist wird diese als linear angesehen und hätte somit den Wert
φ= 1. Je nach betrachteten Szenario können auch andere Werte plau-
sibel sein. Ein weiterer Parameter ist das µ, welches für beide Spezies
definiert ist und die Nichtlinearität in der Mortalität bezüglich der
betrachteten Spezies bezeichnet. Hier können lineare Einflüsse aus
Effekten wie dem natürlichen Sterben aber auch der Atmung einer
Spezies einher gehen. Es sind aber auch dichteabhängige Effekte, wie
z.B. Krankheiten oder Konkurrenz um Brutplätze, zu beachten. Hier-
für würde der Parameter den Wert µ= 2 haben und wenn eine Kombi-
nation aus mehreren Effekten vorliegt, ist ein Wert aus dem Intervall
[1;2] wahrscheinlich. Die Parameter γ und ψ beziehen sich auf die
Jagdfunktionen und zeigen die Sensitivität bezogen auf Änderungen
in der Beute- respektive Jägerbiomasse auf. Nimmt man beispielswei-
se eine Holling Typ 2 funktionelle Antwort an, ist γ ∈ [0;1], wobei
Werte in der Nähe von 1 für geringe Beutebiomassen stehen würden
und ein dichteunabhängiges Verhalten (γ = 0) für große Werte der
Beutebiomasse auftritt, da der Jäger nicht noch mehr Beute erlegen
kann. Bei der Holling Typ 2 Dynamik ist keine spezielle Räuberkon-
kurrenz in der funktionellen Antwort verankert und somit ist psi= 1.
Sollten sich die Räuber direkt bei der Jagd stören, würde man ψ < 1
erwarten.













Die Biomassenumsatzrate der Beute αX kann genutzt werden, um
die Zeit in Gleichung (2.15) zu reskalieren, was zu einer Reduzie-
rung um einen Parameter führt. Statt der einzelnen Umsatzraten für




der das Verhältnis der beiden Umsatzraten zueinander darstellt. Dies
führt zu neuen Gleichungen:
x˙= [g(x) − (1− δ)m(x) − δf(x,y)]

















Dieses Beispiel wird in Kapitel 5 aufgegriffen, um analytische Aussa-
gen über dieses System zu machen, bevor eine Erweiterung auf zwei
Habitate stattfindet.
3
K O M P L E X I TÄT- S TA B I L I TÄT S - V E R H Ä LT N I S S E I N
G R O SS E N N A H R U N G S N E T Z E N M I T
R E A L I S T I S C H E N PA R A M E T E R N
In diesem Kapitel wird die ökologische Anwendbarkeit der genera-
lisierten Methode dahingehend erweitert, dass zuerst Bedingungen
eingeführt werden, für die ein positiver Zusammenhang zwischen
Komplexität (entweder als Spezieszahl oder als Verknüpfungsgrad
gemessen) und dynamischer Stabilität von Populationen bei realisti-
scher Netzwerktopologie vorherrscht. Die Topologie wird mit dem
Nischenmodell [116] erzeugt, welches sich bewährt hat einigermaßen
realistische Nahrungsnetze zu erzeugen. Danach werden Werte für
die generalisierten Parameter aus konventionellen Gleichungen der
Populationsdynamik bestimmt. Für die konventionellen Parameter
der Dynamik existieren Abschätzungen (siehe Tabelle 3.1) aus expe-
rimentellen und empirischen Arbeiten. Weiterhin wird gezeigt, dass
die auf diese Art hergeleiteten Parameterwerte in die Region des Pa-
rameterraums fallen, in dem ein positives Verhältnis zwischen Nah-
rungsnetzkomplexität und Stabilität möglich ist.
Dieses Kapitel ist unter dem Titel Complexity–stability relations in
generalized food-web models with realistic parameters im Journal of Theore-
tical Biology im Jahr 2012 veröffentlicht worden [99].
3.1 ergänzende informationen
Im Folgenden werden ergänzende Informationen für diesen Abschnitt
beschrieben, die als Zusatz zu den weiter oben stehenden Grund-
lagen zu verstehen sind. Dies umfasst neben der Implementierung
der allometrischen Skalierung der dynamischen Gleichungen mit den
Körpermassen auch die Darstellung der generalisierten Parameter
durch die Parameter der konventionellen Dynamik. Zum Teil wer-
den in den Grundlagen angesprochene Punkte wieder aufgegriffen
und in den hier genutzten Zusammenhang gebracht.
3.1.1 Allometrische Skalierung der konventionellen Nahrungsnetzdynamik
Wie oben erwähnt, bietet der Ansatz der allometrischen Skalierung
die Möglichkeit massenabhängige Parameter beziehungsweise mas-
senabhängige metabolische Raten zu definieren. Der funktionelle Zu-
sammenhang eines Parameters mit der Masse ergibt sich zum Teil
aus empirischen Messungen von metabolischen Raten und Interak-
tionsparametern [67, 17]. Dies bedeutet einfach erläutert, dass unter
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anderem schwerere (größere) Spezies mehr Biomasse (Energie) benö-
tigen. Der Bedarf bezogen auf einer Einheit des eigenen Gewichts ist
jedoch kleiner als für kleinere Spezies.
Die Parameter ai, hi, αi und βi skalieren allometrisch mit der Kör-
permasse Mi einer Spezies i. Hierbei erfolgt die Skalierung, basie-




i ; hi = hM
1
4
i ; αi = αM
− 14
i ; βi = βM
− 14
i . (3.1)
Nutzt man diese Beziehungen und setzt diese in Gleichung (2.3)
ein, erhält man eine durch Körpermassen beeinflusste Dynamik. Mul-
tipliziert man die Gleichung mit M
1
4
i ist eine spätere Umschreibung
für das generalisierte Modell einfacher durchzuführen und man er-





























Die Körpermasse der Spezies wird durch einen funktionellen Zusam-
menhang an den jeweiligen Nischenwert der Spezies gekoppelt. Der
Zusammenhang stellt sich als Mi = 10x·ni dar, wobei ni der Nischen-
wert von Spezies i ist und x ein Parameter ist, der die Veränderung
der Körpermasse mit dem Nischenwert quantifiziert. Eine vernünfti-
ge Annahme für diesen Parameter ist x = 8, was bedeutet, dass das
Verhältnis zwischen der größten und kleinsten Körpermasse zweier
Spezies 108 ist. Dies beinhaltet zudem die Annahme, dass im Schnitt
ein Räuber 100 mal größer als dessen Beute ist und maximal vier tro-
phische Level beobachtet werden sollen [23, 14]. Die Körpermasse der
Basalspezies wird auf Mi = 100 = 1 gesetzt.
3.1.2 Das generalisierte Nahrungsnetzmodell
Nun werden die Gleichungen (3.2) und (3.3) genutzt, um den Forma-
lismus der generalisierten Modellierung anzuwenden, der von Gross
und Feudel [46] eingeführt wurde. Die Biomassendichten Bi und
die Funktionen Ui, die von den Biomassendichten abhängen, wer-
den hierbei, wie schon in den Grundlagen dargestellt, normalisiert,
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S) für die Funktion am
Fixpunkt.
Im Folgenden werden drei solcher Funktionen benötigt. Die erste
beschreibt die Gesamtbiomassendichte der Beutespezies eines Räu-
bers i und wird mit Ti bezeichnet, bzw. in der dimensionslosen Form
ti = Ti/T
∗
i . Die zweite Funktion ist gi(ti), was die dimensionslose Ver-
sion des ersten Terms der rechten Seite von Gleichung (3.2) ist, d.h.
der Biomassenzuwachs bedingt durch Ernährung. Als letztes werden
alle weiteren Biomassenverluste, die nicht durch Prädation bedingt
sind, durch mi(bi) beschrieben. Somit werden die letzten beiden Ter-
me der rechten Seite aus Gleichung (3.2) zusammengefasst. Sie ent-
halten Respiration, Hintergrundmortalität, Krankheiten und Konkur-
renz um alle anderen Ressourcen außer Nahrung (z.B. Nistplätze).
Um zu zeigen wie die Elemente der Jacobimatrix aus den Popu-
lationsdynamikgleichungen abgeleitet werden, werden diese ausge-
hend von Gleichung (3.2) mit der funktionellen Antwort (3.3) her-
geleitet. Kannibalismus wird in dieser Arbeit nicht beachtet und so-
mit erhält jede Spezies einen Biomassenzuwachsterm, der entweder
auf der Nahrungsaufnahme von Beutespezies oder Primärprodukti-
on basiert. Letzterer wird durch eine logistische Wachstumsfunktion
modelliert. Der negative quadratische Teil der Funktion, welcher die
Tragfähigkeit (carrying capacity) enthält, gehört zum Mortalitätsterm.























Die sieben Parameter in den Gleichungen (3.5) und (3.6) können als
Skalenparameter und Exponentenparameter klassifiziert werden. Die
Skalenparameter beschreiben die relativen Gewichtungen der Biomas-
sen bzw. Biomassenströme oder erfassen die Zeitskalen. Dies sind die
Parameter τi, ϑi, δi, ρji und χji. Die Exponentenparameter µi und γi
beschreiben das Maß der Nichtlinearität der Funktionen mi und gi
bezogen auf die normalisierten Biomassendichten bi am Fixpunkt.
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Nun sollen diese Parameter genauer beschrieben werden, um ein
besseres Verständnis für deren biologische Interpretationen zu be-
kommen. Der Parameter τi bezieht sich auf die charakteristische Zeits-
kala der Populationsdynamik von Spezies i und beschreibt die Bio-
massenumsatzrate. Der Anteil an Biomassenzuwachs durch Jagen
von Beuten und der Anteil an Biomassenverlust durch Bejagung ei-
ner Spezies i wird durch die Parameter ϑi und δi bezeichnet. Dies be-
deutet, dass (1− ϑi) den Anteil an Biomassenzuwachs durch Primär-
produktion und (1− δi) den Biomassenverlust durch andere Quellen
außer Jagd darstellt. Der Parameter χij gibt an wie groß der Anteil
einer Population j zu der insgesamt zur Verfügung stehenden Menge
an Beute von Spezies i ist. ρji misst andererseits den relativen Beitrag
von Spezies j zum Jagdverlust von Spezies i.
Die Skalenparameter können nun durch die Parameter des konven-
tionellen Modells dargestellt werden:
















































































Der Exponentenparameter µi beschreibt das Maß der Nichtlinea-
rität der Mortalitätseffekte von Spezies i. Eine erste Annahme wäre
den Wert aus dem Intervall [1,2] zu wählen. Der Wert µi = 1 bedeu-
tet, dass die Mortalität linear in bi ist, so z.B. rein durch Atmung
oder natürliches Sterben definiert ist. Im Gegensatz dazu steht µi = 2
für dichteabhängige Effekte wie Krankheiten oder Konkurrenz. Ein
Wert zwischen 1 und 2 impliziert, dass beide Arten am Fixpunkt eine
Rolle spielen. Weiterhin sei γi die Sensitivität der Prädation gegen-
über der Beutedichte. Es entspricht der Steigung der normalisierten
funktionellen Antwort. In dieser Arbeit werden Werte in dem Inter-
vall [0;1] angenommen, was den Bereich der Werte unter Annahme
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einer Holling Typ 2 funktionellen Antwort entspricht. Sollte γ nahe
eins gewählt sein, entspricht dies dem Fall, dass Beutebiomasse nur
sehr spärlich vorhanden ist, während γ = 0 bedeutet, dass die Beu-
te im Überfluss vorhanden ist und sich die funktionelle Antwort im
Bereich der Sättigung befindet.
Die mathematischen Ausdrücke für die Exponentenparameter sind,
















3.2 berechnung der stabilität von generalisierten nah-
rungsnetzen
Zunächst wird untersucht wie die Stabilität von generalisierten Nah-
rungsnetzen in Abhängigkeit zu den generalisierten Parametern steht.
Zu diesem Zweck werden Nischennetze mit fünf Basalspezies (Z= 5)
konstruiert. Das Festsetzen der Anzahl an Basalspezies bewirkt, dass
ein gleicher Energieinput für die Nahrungsnetze vorliegt, auch wenn
sich diese anhand der Anzahl an Spezies oder Verknüpfungen unter-
scheiden sollten. Die sieben Parameter, die in den Gleichungen (3.5)
und (3.6) verwendet werden, erfahren in diesem Abschnitt einige Ein-
schränkungen, die im Folgenden erklärt werden.
Eine Spezies ist entweder eine Basalspezies mit Primärproduktion
(ϑi = 0) oder sie jagt ausschließlich andere Spezies (ϑi = 1). Als Ver-
einfachung wird angenommen, dass jede Beutespezies j eines Jägers
i den gleichen Anteil zu dessen Ernährung beiträgt. Dies führt dazu,
dass χij unabhängig von j angegeben werden kann und den Wert des
Kehrwerts der vorhandenen Beutespezies von Räuber i hat. Ebenso
wird angenommen, dass jeder Räuber i den selben Beitrag am Bio-
massenjagdverlust von Spezies j hat. Wie zuvor ist ρij nicht von bei-
den Indizes abhängig und bestimmt durch die Inverse der Anzahl an
Räubern von Spezies j. Weiterhin wird der Zeitskalenparameter τi= 1
gesetzt, da keine größere Abhängigkeit zwischen dem Parameter τi
und der durchschnittlichen Stabilität eines Nahrungsnetzes existiert,
was unlängst für konventionelle Modelle gezeigt wurde [66].
Die übrigen Parameter werden aus einem angemessenen Bereich
gewählt. Der Wert von δi wird aus dem Intervall [0,1) gewählt, da er
den relativen Anteil an Biomassenverlust durch Bejagung beschreibt.
Für Spitzenprädatoren, die per Definition keine Jäger haben, gilt δi =
0. Ein Wert von δi = 1 sagt aus, dass es keine Verluste aus dem
Mortalitätsterm (Respiration, natürliches Sterben, Konkurrenz) gibt,
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was in dieser Arbeit als unrealistischer Fall angesehen und deswe-
gen ausgeschlossen wird. Der Exponentenparameter des Mortalitäts-
term µi wird aus dem Intervall [1,2] gewählt. Beide Parameter wer-
den für drei verschiedene Werte untersucht, δ = {1/3;1/2;2/3} und
µ = {4/3;3/2;5/3}, was zu neun verschiedenen Parameterkombinatio-
nen für den noch offenen Parameter γ führt. Der Einfachheit halber
wird in diesem Abschnitt angenommen, dass derselbe Parameter für
unterschiedliche Spezies den gleichen Wert hat [48]. Im nächsten Teil
wird berechnet inwieweit die Parameter von den trophischen Leveln
abhängen und die Verteilungen dargestellt. Der Parameter γ, der die
Nichtlinearität des Jagdterms bezogen auf die Beutedichte beschreibt,
hängt teils sehr empfindlich von der Menge an verfügbarer Beute ab,
welche sich kontinuierlich verändern könnte. Folglich wird γ in sehr
kleinen Schritten (Schrittweite 0,01) zwischen 0 und 1 gewählt.
Für jedes Set an Parameterwerten werden zufällig 10000 Netzwerk-
strukturen mittels des Nischenmodells generiert. Hierbei werden nur
Netzwerke akzeptiert, welche keine abgetrennten Komponenten be-
sitzen und die einen Verknüpfungsgrad besitzen, der nicht weiter
als 0,01 von dem Zielwert Verknüpfungsgrad C abweicht. Die Eigen-
werte der Jacobimatrix werden berechnet und wenn alle Eigenwerte
einen negativen Realteil haben, gilt das Nahrungsnetz als stabil.
Um die Komplexität der Netze zu variieren, werden sowohl un-
terschiedliche Spezieszahlen, S = {20;30;40;60} bei einem festen Ver-
knüpfungsgrad von C = 0.15, als auch verschiedene Verknüpfungs-
grade, C= {0,10;0,15;0,20;0,30} für eine feste Spezieszahl von S= 30
untersucht.
Die Abbildungen 3.1 und 3.2 zeigen die Resultate dieser Berech-
nungen. Im Allgemeinen ist ein größerer Anteil an Nahrungsnetzen
stabil, wenn die Mortalität durch nichtlineare Effekte, wie z.B. intras-
pezifische Konkurrenz (große Werte für µ), dominiert wird und diese
Effekte einen größeren Anteil an dem Biomassenverlust eines Spezi-
es haben (kleine Werte für δ). Das Produkt (1 − δ)µ beschreibt die
Wichtigkeit der Mortalität und ist der führende negative Termin in
Gleichung (3.6). Negative Diagonalelemente in der Jacobimatrix sind
ein essentieller Bestandteil für die lokale Stabilität von Nahrungsnet-
zen [109]. Dass die Nichtlinearität der Mortalität ein wichtiger Faktor
zum Stabilisieren von Nahrungsnetzen ist, wurde auch von Gross et
al. [44] hervorgehoben.
Weiterhin führt eine höhere Sensitivität der normierten Konsum-
rate gij bezüglich der Beutedichte bj, d.h. höhere Werte für γ, zu
einem größeren Anteil an lokal stabilen Nahrungsnetzen. Diese all-
gemeine Beobachtung wurde bereits von Gross et al. [43] getroffen,
hier jedoch mit weiteren Ergebnissen ergänzt. Während eine Annähe-
rung an γ = 1 in [43] stets mit mehr Stabilität verbunden war, wird
in diesem Abschnitt aufgezeigt, dass für einige Kombinationen an ge-
neralisierten Parametern ein mittlerer Wert von γ die Nahrungsnet-
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Abbildung 3.1: Anteil an stabilen Nahrungsnetzen für verschiedene Konfi-
gurationen von δ und µ bei unterschiedlichen Werten für die
Spezieszahl S. Der Parameter δ beschreibt den Anteil an Bio-
massenverlust, der durch Jagd hervorgerufen wird. Die Stär-
ke der Dichteabhängigkeit des Mortalitätsterm wird durch µ
beschrieben. Alle Graphen sind für γ∈ [0,1] gezeigt, was der
Steigung der normierten funktionellen Antwort entspricht.
ze am stabilsten sind. Dies gilt insbesondere für Nahrungsnetze mit
hoher Komplexität. Außerdem hat die Sensitivität der Konsumrate
bezüglich der Beutedichte einen qualitativen Einfluss auf das Verhält-
nis zwischen dem Verknüpfungsgrad des Nahrungsnetzes und der
Stabilität. Die meisten Konfigurationen in Abbildung 3.2 zeigen ein
positives Komplexitäts-Stabilitäts-Verhältnis für kleine Werte von γ,
d.h. die Stabilität steigt mit steigendem Verknüpfungsgrad. Eine ne-
gative Komplexitäts-Stabilitäts-Beziehung liegt für hohe Werte von γ
vor.
Ein Anstieg der Stabilität mit der Spezieszahl ist nicht so häufig
wie mit steigendem Verknüpfungsgrad, was offensichtlich ist, wenn
man Abbildungen 3.1 und 3.2 vergleicht, und nur bei kleinen Werten
für γ erreicht wird. Dies stimmt mit bekannten Ergebnissen überein,
die mit konventionellen Modellen erlangt wurden. Es ist wahrschein-
licher, dass die Stabilität mit der Komplexität, hier ist die Anzahl der
Beuten pro Räuber gemeint, als mit einer Erhöhung der Gesamtspe-
zieszahl ansteigt [113, 65].
Diese Ergebnisse, die man mittels des Formalismus der generali-
sierten Methode erhalten hat, stimmen auch mit solchen Erkenntnis-
sen überein, die mit anderen Stabilitätskriterien erlangt wurden. Bei-
spielsweise wurde der positive Effekt der dichteabhängigen Mortali-
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Abbildung 3.2: Anteil an stabilen Nahrungsnetzen für verschiedene Konfi-
gurationen von δ und µ bei unterschiedlichen Werten für
den Verknüpfungsgrad C. Der Parameter δ beschreibt den
Anteil an Biomassenverlust, der durch Jagd hervorgerufen
wird. Die Stärke der Dichteabhängigkeit des Mortalitätsterm
wird durch µ beschrieben. Alle Graphen sind für γ ∈ [0,1]
gezeigt, was der Steigung der normierten funktionellen Ant-
wort entspricht.
tät auf die Stabilität eines Systems bereits von Kartascheff et al. [66]
für verschiedene Nahrungsnetzmodelle (Zufalls-, Nischen-, Kaska-
den-, verschachtelte Hierarchie- und Schichtennetze) gezeigt. Hierzu
wurde die Netzwerkrobustheit (network robustness) ausgewertet, die
den Anteil an Spezies angibt, der die Populationsdynamik nach einer
langen Laufzeit überlebt hat. Schon davor wurde eine positive Kom-
plexitäts-Stabilitäts-Beziehung der Robustheit (robustness) für Zufalls-
netze mit einem genügend großen Vorrat an Ressourcen gezeigt [65],
was mit den erarbeiteten Erkenntnissen übereinstimmt, dass ein klei-
ner Wert von γ, d.h. ein großer Beutevorrat im Fall einer Holling
Typ 2 funktionellen Antwort, zu einem positiven Verhältnis zwischen
Komplexität und Stabilität führt. Auch Ergebnisse von anderen Au-
toren können so interpretiert werden, dass man daraus folgern kann,
dass kleine γ stabilisierend wirken. In einer Arbeit von Drossel und
Uchida [113] wurde gezeigt, dass adaptives Verhalten zu einem posti-
ven Komplexitäts-Stabilitäts-Verhältnis führen kann, wenn mit einer
höheren Komplexität, mehr mögliche Beuten pro Spezies gemeint
sind. Da adaptives Verhalten dazu führt, dass reichlich vorhandene
Spezies mit höherer Priorität gejagt werden, ist dies eine Minderung
von γ. McCann zeigt in seinem Paper über die dynamische Stabilität
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von Nahrungsnetzen, dass eine Holling Typ 2 funktionelle Antwort
zusammen mit schwachen Verknüpfungen einen stabilisierenden Ef-
fekt hat [86]. Um dies zu verdeutlichen, sei an dieser Stelle nochmal
erwähnt, dass eine Holling Typ 2 funktionelle Antwort Werte im In-
tervall γ = [0;1] haben kann (im Gegensatz zu einer Lotka-Volterra
funktionellen Antwort, bei der stets γ= 1 gilt) und die pro Kopf Kon-
sumrate limitiert ist. Zusätzliche schwache Links, also Beutespezies
denen nur wenig Aufmerksamkeit zuteil wird, da die Populationen
oder Angriffsraten sehr gering sind, führen zu einem effektiven An-
stieg von γ. Zusammen mit dem oben erwähnten stabilisierenden
Effekt für sinkende γ erklärt das den großen Anteil an stabilen Nah-
rungsnetzen, der für mittlere Werte von γ beobachtet wird.
Ein auffälliges Merkmal einiger Kurven in den Abbildungen 3.1
und 3.2 ist der rapide Sprung in der Stabilität, der für große Wer-
te von S und C deutlicher ausfällt. An diesen Stellen fällt bei der
Berechnung der Eigenwerte der Jacobimatrix auf, dass einige Sattel-
Knoten- oder Hopf-Bifurkationen in diesem Bereich für gewisse Para-
meterwerte von δ und µ nah beieinander auftreten. Das Vorkommen
mehrfacher Bifurkationen in einem kleinen Parameterbereich wurde
bereits von Gross et al. [44] für Nahrungsketten aufgezeigt.
Im nächsten Abschnitt werden die Werte der generalisierten Pa-
rameter von lokal stabilen Nahrungsnetzen aus der konventionel-
len Nahrungsnetzdynamik bestimmt, um einen generellen Eindruck
über die realistischen Parameterbereiche des untersuchten Modells
zu erhalten.
3.3 generalisierte parameter basierend auf konventio-
neller dynamik
Bisher wurde für die allgemeinen Bedingungen, um dynamisch sta-
bile Nahrungsnetze zu erhalten, angenommen, dass alle Spezies den
selben Wert für die gleichen generalisierten Parameter haben. In die-
sem Kapitel wird untersucht, welche Werte für die generalisierten Pa-
rameter in realistischen Nahrungsnetzmodellen vorkommen und in
welchem Maß sie zwischen den Spezies variieren. Zu diesem Zweck
wird ein geeigneter Satz an Parametern für die Gleichungen (3.2) und
(3.3) gewählt, welcher in Tabelle 3.1 zusammengefasst ist.
Tabelle 3.1: Realistische Werte für Paramter der konventionellen Standard-
nahrungsnetzgleichungen mit Holling Typ 2 Dynamik (Glei-
chungen (3.2) und (3.3)) zum Ermitteln des dynamischen Ver-
haltens [16, 53].
S Z C a λ h α β R
30 5 0,15 6 0,65 0,35 0,30 0,50 500
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Es werden Nahrungsnetze mit Hilfe des Nischenmodells erzeugt,
die nur aus einer Komponente bestehen und einen Verknüpfungs-
grad von C± 0,01 aufweisen. Für Parameter der dynamischen Glei-
chungen (3.2) und (3.3) werden die realistischen Parameter aus Tabel-
le 3.1 genommen und mit diesen 10000 Netze erzeugt, die lokal stabil
sind und maximal vier trophische Level haben. In dieser Arbeit wird
als für einen Fixpunkt genügende Bedingung angenommen, dass die
Summe der Beträge der relativen Änderungen in den Biomassendich-
ten der einzelnen Spezies kleiner als 10−8 sei. Netze, die diese Bedin-
gungen nicht erfüllen, werden verworfen.
Ein bestimmtes trophisches Level ist über den Abstand der vorlie-
genden Jagdverknüpfungen zu der externen Ressource, welche als
Nahrungsquelle für die Basalspezies (trophisches Level 1) dient, defi-
niert. Ein Großteil der Spezies (≈ 57,6%) in solchen Netzen befinden
sich auf trophischen Level 2. Trophisches Level 3 enthält ungefähr
24,9% aller Spezies und Level 4 circa 0,8%. Die gesuchten generalisier-
ten Parameter ergeben sich aus den Biomassendichten am Fixpunkt


































Abbildung 3.3: Die Wahrscheinlichkeitsverteilungen der Werte für γ unter-
teilt für die trophischen Level 2, 3 und 4. Die Kurven basie-
ren auf die Berechnung von 10000 Nahrungsnetze mit je 30
Spezies.
Abbildung 3.3 zeigt die für jedes trophische Level separat berechne-
te Wahrscheinlichkeitsverteilung des Parameters γ, welcher die Sen-
sitivität des Jagderfolgs bezüglich der Beutebiomassendichte angibt.
Die Werte von γ erstrecken sich über einen großen Bereich zwischen
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0,14 und 0,83 und der Mittelwert der einzelnen Verteilungen wächst
mit dem zugrundeliegenden trophischen Level. Man beachte, dass
die Basalspezies, also die auf trophischen Level 1, hier nicht darge-
stellt sind, da sie einen konstanten Wachstumsterm haben und somit
würde einen Berechnung des Parameter γ keinen Sinn ergeben. Auf-
grund des konstanten Wachstums wäre per allgemeiner Definition
der Wert γ= 0 für alle Spezies anzunehmen, aber da hier Primärpro-
duktion und keine Jagd vorliegt, wird dies nicht berücksichtigt.
Das Ansteigen von γ mit dem trophischen Level liegt an der Ab-







was aus Gleichung (3.8) hergeleitet werden kann.
Abbildung 3.4 zeigt, dass die Biomasse am Fixpunkt mit dem tro-
phischen Level sinkt. Dies liegt am Energieverlust, welcher von einem
zum nächsten trophischen Level vorliegt. Ein offensichtlicher Grund
hierfür ist die ökologische Effizienz λ, die kleiner als 1 gewählt ist und
somit ein komplettes Umsetzen von Beute- in Räuberbiomasse aus-
schließt. Hieraus folgt, dass γ mit sinkender Beutebiomasse wächst,
was im Mittel zu einem Wachsen von γ mit einem höheren trophi-


































Abbildung 3.4: Wahrscheinlichkeitsverteilungen für die Biomassendichten
am Fixpunkt B∗ für die unterschiedlichen trophischen Level
aus den Berechnungen für 10000 Netze mit je 30 Spezies.
Da sich die Mehrheit der Spezies auf trophischen Level 2 befinden,
ist der Mittelwert über alle Level γ¯ ≈ 0.32 geprägt durch die Werte
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der Spezies für dieses vorherrschende Level. In Abbildung 3.2 des
vorherigen Teils wurde gezeigt, dass dieser Wert von γ in einem Be-
reich liegt, der mit einem positiven Verhältnis zwischen Komplexität
und Stabilität in Verbindung gebracht werden kann.
Für größere Spezieszahlen S wächst der Wert für γ¯ ebenfalls, wenn
die Anzahl an Basalspezies konstant gehalten wird. Dies liegt daran,
dass der Energieinput in das System bei einer konstanten Ressource
über die Anzahl an Basalspezies und die somit verbundene Primär-
produktion definiert wird. Somit wird die Energie auf mehr Spezies
verteilt, was bei mehr Spezies im Mittel zu einem geringeren Anteil
pro Spezies führt. Wird die Anzahl der Basalspezies im Verhältnis
mit der vorgegebenen Spezieszahl S erhöht, bleibt der Mittelwert γ¯
annähernd konstant. Auch ein höherer Verknüpfungsgrad C lässt γ¯
annähernd konstant.
Wie im vorherigen Teil gezeigt wurde, erhöht sich die Stabilität ei-
nes Nahrungsnetzes mit höheren Werten für das Produkt (1 − δ)µ,
wobei δ der Anteil an Biomassenverlust durch Prädation und µ die
Nichtlinearität der Mortalitätsfunktion ist. Die Wahrscheinlichkeits-
verteilungen der beiden Parameter δ und µ sind in den Abbildungen
3.5 und 3.6 dargestellt. Ein Teil der Spezies hat den Wert δi = 0, was
bedeutet, dass diese Spezies keinen Biomassenverlust durch Jagd ha-
ben und somit Topprädatoren sind. Die Verteilung der Werte für δ auf
trophischen Level 1 ist dominiert von kleinen Werten (der Mittelwert
liegt nahe 0,2), während die Verteilung für die höheren trophischen
Level sehr breit mit einem Mittelwert von circa 0,4 ist. Die Kurven-
form der Verteilungen ist glockenförmig und annähernd gleich für
alle trophischen Level größer 1. Der Grund für die kleinen Werte
von δ auf trophischen Level 1 ist, dass die Biomassen der Basalspe-
zies nahe der Sättigung sind und somit in erster Linie durch den
quadratischen Term der Mortalität dominiert werden. Sie erreichen
diese hohen Werte der Biomassendichten, da mit der Ressource ein
konstant hoher Energieinput zur Verfügung steht. Die Basalspezies
können demzufolge am Besten als Pflanzen ausgelegt werden, die
ihre Energie aus dem Erdreich beziehungsweise der Sonne ziehen.
Nimmt man nun das Mittel über alle trophischen Level erhält man
δ¯≈ 0.35. Vergleicht man diesen Wert nun mit der Wahl im vorherigen
Abschnitt, in dem drei unterschiedliche Werte für δ zwischen 0 und 1
gewählt wurden, wird klar, dass die Parameterkonfigurationen in der
oberen Reihe (δ = 1/3) den Abbildungen 3.1 und 3.2 am ähnlichsten
zu den hier gefundenen Resultaten sind. Für diese Konfigurationen
liegt ein hoher Anteil an stabilen Nahrungsnetzen (≈ 80%) für fast
alle Werte von γ und ein positives Komplexität-Stabilitäts-Verhältnis
für kleine Werte von γ vor.


































Abbildung 3.5: Wahrscheinlichkeitsverteilungen für die Werte von δ für die
unterschiedlichen trophischen Level. Die Kurven basieren
auf den Berechnungen für 10000 Netze mit je 30 Spezies.
Der Parameter µ hängt nur von der Biomasse von Spezies i ab und





beschrieben, welche sich aus Gleichung (3.7) herleitet. Die Verteilung
der Biomassen wird in Abbildung 3.4 gezeigt. Wie in Abbildung 3.6
zu sehen ist, zeigen Spezies auf trophischen Level 1 meist hohe Werte
von µ (max. µi = 1.84), was für einen hohen Einfluss von dichteabhän-
gigen Effekten spricht. Der Mittelwert von µ sinkt monoton mit dem
trophischen Level, da die Durchschnittsbiomasse pro Spezies mit stei-
gendem trophischen Level sinkt und dichtabhängige Effekte somit
unwichtiger werden. Der Wert von µ sinkt mit steigenden C oder S,
da die Populationsgrößen sinken. Die Erklärung ist hier ähnlich wie
bei der Analyse von γ. Bei mehr Spezies (höheres S) muss sich die
Energie, die durch die Basalspezies in das System gebracht wird, auf
mehr Spezies verteilen und führt somit zu geringeren Biomassen. Im
Vergleich zu γ, das für einen wachsenden Verknüpfungsgrad C an-
nähernd konstant bleibt, sinkt das µ. Dies liegt daran, dass hier die
Anzahl der Verknüpfungen im System erhöht werden und es deshalb
nicht nur mehr Beuten, sondern auch mehr Jäger für eine Spezies im
Mittel existieren. Da Biomasse auf dem Weg der Jagd verloren geht,
was an der gewählten ökologischen Effizienz von λ = 0,65 liegt, sin-
ken die Populationsgrößen.
































Abbildung 3.6: Wahrscheinlichkeitsverteilungen für die Werte von µ für die
unterschiedlichen trophischen Level. Die Kurven basieren
auf den Berechnungen für 10000 Netze mit je 30 Spezies.
Vergleicht man nun die berechneten Mittelwerte von µ für jedes
trophische Level (1,78;1,60;1,50;1,31 für die Level 1 bis 4) und den
Gesamtdurchschnittswert µ¯ = 1,59 mit den Abbildungen des letzten
Abschnitts, dann sind simulierte Nahrungsnetze am Besten durch
die beiden Spalten auf der rechten Seite in den Abbildungen 3.1
und 3.2 repräsentiert. Dort liegen die Werte µ= 3/2 beziehungsweise
µ= 5/3. Gleichermaßen wie für δweiter oben dargelegt wurde, liegen
auch für diese Parameterkonfigurationen ein hoher Anteil an stabilen
Nahrungsnetzen (≈ 80%) für einen breiten Bereich von Werten für
γ vor. Für kleine Werte von γ ist erneut eine positive Komplexitäts-
Stabilitäts-Beziehung vorhanden. Werden nun realistische Werte für
δ und µ angenommen, sind die passenden Parameterkonfigurationen
in den Abbildungen 3.1 und 3.2 in der oberen Reihe der rechten und
mittleren Spalte gelegen. Der Anteil der stabilen Nahrungsnetze ent-
spricht für diese Konfigurationen ungefähr 95%.
Es kann festgestellt werden, dass die generalisierten Parameter stark
vom trophischen Level abhängen und breite Verteilungen aufweisen.
Sowohl der Anstieg von γ und δ als auch das Sinken von µ mit dem
trophischen Level, sind durch die geringeren Biomassen auf den hö-
heren Leveln zu erklären. Auch wurde gezeigt, dass die typischen
Werte der Parameter in Regionen zu finden sind, die mit einem hohen
Anteil an stabilen Nahrungsnetzen in Verbindung gebracht werden
können und zudem ein positives Komplexität-Stabilitäts-Verhältnis
möglich ist.
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Die Ergebnisse dieses Abschnitts zeigen, dass die Werte der gene-
ralisierten Parameter aus der Arbeit von Gross et al. [48] zu weniger
stabilen Netzen führen, als solche, die in dieser Arbeit als realistisch
eingeschätzt werden. Der Wert γ = 0,95 impliziert knappe Beutevor-
kommen, was zu einem negativen Komplexität-Stabilitäts-Verhältnis
innerhalb der ganzen Arbeit führt. Die Wahl von δ = 0 für Spitzen-
prädatoren und δ = 1 für alle anderen Spezies bedeutet, dass Spezi-
es, die keine Spitzenprädatoren sind, nur vernachlässigbar durch Re-
spiration bzw. natürliche Mortalität und intraspezifische Konkurrenz
beeinflusst werden. Dies führt zu einer weiteren Abnahme in der An-
zahl der stabilen Nahrungsnetze im Vergleich zu den hier als realis-
tisch eingeschätzten Parametern. Weiterhin wählen Gross et al µ = 1
für den sogenannten Abschlussexponenten (exponent of closure), der
den Biomassenverlust für die Spitzenprädatoren reguliert. Durch die-
sen linearen Ansatz werden keine Konkurrenzeffekte betrachtet, was
ebenfalls einen destabilisierenden Effekt hat. Der Grund für die von
dieser Arbeit abweichende Wahl der Parameter durch Gross et al. [48]
liegt in der Betrachtung von Marinesystemen und weiterhin darin,
dass Biomasse in Form von Stickstoff definiert wird, was die limitie-
rende Ressource ist. Lebenserhaltungskosten können für die meisten
Spezies vernachlässigt werden, wenn Biomasse in Bezug auf Stick-
stoff betrachtet wird. Im Gegensatz dazu werden hier terrestrische
Nahrungsnetze behandelt, bei denen sich die Biomasse auf Energie
bezieht. Die hier gezeigten Resultate sind zulässig, wenn die Popula-
tionsdynamik nicht durch andere limitierende Ressourcen neben der
Energie eingeschränkt wird.
3.4 diskussion
Mit Hilfe des generalisierten Modells (generalized modeling), was auf
der Berechnung der Stabilität von Fixpunkten der Populationsdyna-
mik basiert, wurden allgemeine Konditionen für Nahrungsnetzstabi-
lität und positive Komplexität-Stabilitäts-Verhältnisse aufgezeigt. Die-
se Bedingungen können in Form der Werte der generalisierten Para-
meter ausgedrückt werden, welche wiederum als allgemeine Anga-
ben über die Nahrungsnetzeigenschaften verstanden werden können.
Die generalisierten Parameter sind auch als Funktion der konventio-
nellen Parameter beziehungsweise über funktionelle Zusammenhän-
ge der expliziten Gleichungen der Populationsdynamik definiert. Sie
sind jedoch auf keinen bestimmten Modellierungsansatz angewiesen,
sondern beschreiben eine ganze Klasse von Systemen. Ein Beispiel
hierfür ist der Parameter γ, der die Antwort der Jagdintensität auf die
Beutedichte quantifiziert. Wird diesem Parameter der Wert 1 zugeord-
net, kann dieser lineare Zusammenhang als Lotka-Volterra Dynamik
interpretiert werden. Jedoch kann dieser Wert ebenso durch eine Hol-
ling Typ 2 Dynamik mit niedriger Beutedichte begründet sein.
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Eine der Haupterkenntnisse ist sicherlich, dass höhere dichteab-
hängige Mortalität (größeres µ) oder ein geringer Biomassenverlust
durch Jagd (kleineres δ) die Stabilität erhöhen. Dies ist durch den
selbstregulierenden Effekt (die Populationsgrößen explodieren nicht)
der intraspezifischen Konkurrenz begründet, welcher ein oszillieren
der Populationen verhindert und auch den Jagddruck von der Beute
einer Spezies nimmt. Weiterhin wurde ein allgemeines Ansteigen der
Stabilität mit einem steigenden Wert von γ gezeigt. Diese Erkenntnis
wurde schon vorher von Gross et al. [43] bei der detaillierten Untersu-
chung des Einflusses vom Parameter γ auf die Stabilität anhand un-
terschiedlicher funktioneller Antworten aufgezeigt. Dies liegt daran,
dass ein größerer Wert für γ eine stärkere Antwort auf Änderungen in
den Beutepopulationen bedeutet. Ein kleiner Wert für γ bedeutet eine
kleine Sensitivität, was z.B. bei Holling Typ 2 für einen großen Ener-
gieinput in das System der Fall ist. Der auch vorliegende destabilisie-
rende Effekt des Parameters γ ist bekannt als paradox of enrichment,
frei übersetzt Anreicherungsparadoxon. Dieses Paradoxon wurde zu-
erst von Rosenzweig [104] beschrieben, welches aussagt, dass eine
Anreicherung durch mehr Beute zu Oszillationen (aber nicht unbe-
dingt zu Aussterbeereignissen) führen kann. Andererseits sinkt die
Nahrungsnetzstabilität im Sinne der lokalen Stabilitätsanalyse bei zu
großen γ für eine hohe Netzwerkkomplexität, also viele Spezies S
oder bei vielen Verknüpfungen, was bei konstanten S den Verknüp-
fungsgrad C erhöht. Dies lässt sich z.B. anhand der Holling Typ 2
Dynamik verstehen, da in diesem Fall hohe Werte von γ für einen
kleinen Energieinput in das System stehen, was bewirkt, dass es ver-
teilt auf z.B. zu viele Spezies, zu einem zu geringen Input durch Auf-
nahmeverluste kommen kann und somit ein destabilisierender Effekt
vorliegt. Nahrungsnetze mit hoher Komplexität sind am stabilsten
für mittlere Werte von γ, für die die Verbrauchsrate der Jäger zum
Teil gesättigt ist, was bedeutet dass die Räuberpopulation auf Ver-
änderungen in den Beutedichten reagieren können und gleichzeitig
der Energieinput in das Nahrungsnetz über die Basalspezies genü-
gend groß ist. Der stabilisierende Effekt von einem ausreichend ho-
hen Energieinput in das Systems wurde auch von Kartascheff et al.
[65] gezeigt.
Aus den Abbildungen 3.1 und 3.2 ist eine positive Komplexität-
Stabilitäts-Beziehung für geringe Werte von γ ersichtlich. Diese Beob-
achtung stimmt mit bisherigen Erkenntnissen [113, 65, 16, 66] überein,
die aus Betrachtungen anderer Stabilitätskriterien für die Dynamik
von konventionellen Nahrungsnetzen erlangt wurden. Diese Einig-
keit kann dahingehend erklärt werden, dass die lokale Stabilität von
Fixpunkten, welches mittels der generalisierten Methode untersucht
wird, zu einem gewissen Grad mit der Dämpfung von Oszillationen
in Verbindung gebracht werden kann. Das Dämpfen von Oszillatio-
nen verhindert das rapide Steigen und Fallen der Populationen einer
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Spezies und somit in gewisser Weise auch die Möglichkeit unter ei-
ne definierte Aussterbeschwelle zu fallen, was diese Population aus-
sterben lassen würde. Weiterhin wurde von Sinha und Sinha [107]
gezeigt, dass das zuvor für die lokale Stabilität der Dynamik von bio-
logischen Spezies formulierte May-Wigner Kriterium auch für Spe-
ziespersistenz gültig ist.
Im zweiten Teil dieses Abschnitts wurden die typischen Wertebe-
reiche der generalisierten Parameter für realistische Nahrungsnetz-
modelle mit Holling Typ 2 Dynamik berechnet. Für den Parameter
γ zeigt sich ein Trend hin zu höheren Werten mit steigenden trophi-
schen Level, wobei sich Gesamtmittelwert von γ¯ = 0,32 ergibt, der
als mittlerer Wert einzustufen ist und mit höherer Stabilität korreliert
ist. Solche Werte von γ implizieren, dass Beute mit genügend hoher
Biomasse verfügbar ist und die Jäger ihre Energie über solch reich-
lich vorhandene Beute beziehen. Für Räuber auf höheren trophischen
Leveln ist die Biomasse ihrer Beuten kleiner und somit ist es für die
Stabilität des Nahrungsnetzes wichtig, dass sich diese Spezies von
mehreren Beuten ernähren können. Daraus kann man folgern, dass
der Verknüpfungsgrad C nicht zu klein sein darf.
In den hier behandelten realistischen Nahrungsnetzen wird eine
allometrische Skalierung der metabolischen Raten mit der Körper-
masse der jeweiligen Spezies angenommen. Diese allometrische Ska-
lierung ist als stabilisierender Effekt bekannt, was durch die Redu-
zierung des Biomassenflusses von Beute zu Räuber auf höheren tro-
phischen Leveln bedingt ist [16, 65]. Ohne allometrische Skalierung
würden somit auch die Werte für den generalisierten Parameter γ
bei höheren trophischen Leveln größer ausfallen, was dem effizien-
teren Umwandeln der Energie mit wachsender Körpermasse wider-
sprechen würde.
Der generalisierte Parameter δ, welcher dem Anteil des Biomassen-
verlustes durch gejagt werden entspricht, hat eine breite Verteilung
für alle trophischen Level bis auf Level 1, was sich auf die Basalspe-
zies bezieht. Der Mittelwert ist δ¯ . 0,4, was im Bereich der Werte ist,
die zu hoher Nahrungsnetzstabilität führen. Die Werte für µ, welche
dichteabhängigen Effekte für die Mortalität beschreiben, nehmen mit
steigendem trophischen Level ab, was bedingt des geringeren Ener-
gieflusses auf höheren trophischen Leveln zu erwarten war. Dennoch
spielen nichtlineare Effekte der Mortalität auf dem höchsten trophi-
schen Level eine wichtige Rolle, was zur Stabilität der Nahrungsnetze
beiträgt. Der Parameter µ wird auf diesem höchsten trophischen Le-
vel auch als Abschlussexponenten (exponent of closure) bezeichnet [44].
Neben der Erkenntnis, dass realistische Nahrungsnetzmodule einen
hohen Grad an Stabilität aufzeigen, dienen die vorliegenden Ergebnis-
se für die typischen Werte der generalisierten Parameter als wichtige
Vorgabe, die in zukünftigen generalisierten Untersuchungen genutzt
werden kann. Bisherige Arbeiten mit der generalisierten Methode [48]
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verfügten nicht über diese Informationen. Durch die Ergebnisse ist an-
zunehmen, dass es sogar möglich sei, anhand empirischer Überlegun-
gen Rückschlüsse auf die generalisierten Parameter zu machen und
so einige direkt festlegen zu können. Zum Beispiel gibt der Parameter
δ den Anteil an Sterben durch Jagd wieder, was in Feld- und Labor-
studien recht einfach zu bestimmen sein sollte. Es wäre ebenso er-
strebenswert zu betrachten, wo sich die typischen Bereiche für Werte
der generalisierten Parameter in umfangreicheren Nahrungsnetzmo-
dellen befinden. Solche Modelle können als zusätzliche Aspekte Räu-
berbehinderung (predator interference), andere funktionelle Antworten
(z.B. von Typ III) oder adaptive Futtersuche (adaptive foraging) beinhal-
ten. Es ist zu erwarten, dass diese Effekte die Stabilität noch weiter
erhöhen, da sie Oszillationen reduzieren.
Die Forschungsergebnisse dieser Arbeit besagen, dass der entschei-
dende stabilisierende Faktor ein mittlerer Wert des generalisierten Pa-
rameters γ ist, welcher dann erreicht wird, wenn der Gesamtenergi-
einput in das Nahrungsnetz groß genug ist. Dies bedeutet auch, dass
die Einschränkungen von Ökosystemen durch menschliches Eingrei-
fen eine gravierende Gefahr für die Nahrungsnetzstabilität darstellt,
da meist die Gesamtmenge der Ressourcen, die dem untersten tro-
phischen Level zur Verfügung stehen, reduziert werden. Solch eine
Minderung ist am schädlichsten für große Nahrungsnetze, was letzt-
endlich zu einem negativen Komplexität-Stabilitäts-Verhältsnis führt.
Es kann somit gefolgert werden, dass die generalisierte Methode
eine sehr leistungsstarkes Werkzeug ist, um stabilisierende Faktoren
für Ökosysteme zu finden. Dies liegt daran, dass die Methode un-
abhängig von einer detaillierten Modellierung der Eigenschaften des
Systems funktioniert und einen sehr geringen Rechenaufwand benö-
tigt, was Berechnungen für einen großen Parameterbereich und ver-
schiedene Netzwerkstrukturen zulässt. Diese Methode kann auch be-
nutzt werden, um verschiedene Arten an funktionellen Antworten
und dynamischen Gleichungen anhand der Wertebereiche der jeweili-
gen generalisierten Parameter zu klassifizieren, die der bestimmende
Faktor der Nahrungsnetzstabilität sind. Für eine gegebene Klasse an
dynamischen Gleichungen kann die generalisierte Methode genutzt
werden, um die generalisierten Parameter durch die originalen Para-
meter des konservativen Systems auszudrücken und somit Parame-
terbereiche zu identifizieren, für die die Nahrungsnetze stabil sind.
Sollten demnächst zusätzlich direkte empirische Abschätzungen der
generalisierten Parameter verfügbar sein, kann die generalisierte Me-
thode ein universelles Werkzeug zur Beantwortung von Fragen zu
den Themen Nahrungsnetzstabilität und dem Verhältnis zwischen
Komplexität und Stabilität werden.
4
D E R E I N F L U S S V O N D I F F U S I O N Z W I S C H E N
H A B I TAT E N A U F D I E S TA B I L I TÄT G R O SS E R
T R O P H I S C H E R N A H R U N G S N E T Z E
In diesem Abschnitt werden räumliche und lokale Komplexität kom-
biniert und es wird eine systematische Untersuchung der Stabilität
des Meta-Nahrungsnetzes, welches bis zu 60 Spezies und 20 Habitate
enthält, präsentiert. Im Gegensatz zu der Arbeit von Haegeman und
Loreau [49] werden in dieser Arbeit mehrere trophische Level unter-
sucht aber keine Unterschiede zwischen den verschiedenen Modellie-
rungsparametern für einzelne Habitate gemacht. Auf diese Art wird
der alleinige Effekt der Migration auf die Stabilität und Diversität
herausgearbeitet, ohne dass zusätzliche Inhomogenitäten Einflüsse
haben. Zur Untersuchung stehen zwei verschiedene Arten an räumli-
cher Ausbreitung auf diversen Habitatanordnungen, die mittels zwei
unterschiedlichen Konzepten der Stabilität untersucht werden. Das
erste Stabilitätskriterium, welches auch verbreitet in der Literatur ge-
nutzt wird [15, 16, 70, 65, 53], ist die Robustheit, d.h. der Anteil
an überlebenden Spezies nachdem die Populationsdynamik gestoppt
wird. Der Vorteil der Robustheit ist, dass die Berechnung einfach ist
und dass sie Informationen über die Fähigkeit des Systems eine Ko-
existenz vieler Spezies zuzulassen übermittelt.
Das zweite Stabilitätskonzept macht Aussagen über das Erreichen
von Fixpunkten, was in einigen Arbeiten als Kriterium benutzt wird
[83, 48, 99]. Hierbei wird die Wahrscheinlichkeit berechnet, dass die
Populationsdynamik auf einem Fixpunkt (d.h. Gleichgewicht) endet.
Beide Stabilitätsmaße werden als Funktion der Migrationsrate, Ha-
bitatanzahl und Speziesanzahl berechnet. Die interessantesten Ergeb-
nisse sind, dass intermediäre Ausbreitungsraten einen positiven Ef-
fekt auf die Speziespersitenz haben, während sie einen negativen Ef-
fekt auf das Vorkommen von Gleichgewichtszuständen haben. Dieser
Effekt nimmt mit zunehmender Spezieszahl ab. Bei den unterschiedli-
chen Topologien zeigt die Sternentopologie einen stärker stabilisieren-
den Effekt auf, welcher mit steigender Habitatanzahl noch intensiver
wird.
Dieses Kapitel findet sich auch in dem bereits im Jahr 2015 veröf-
fentlichten Artikel The effect of dispersal between patches on the stability
of large trophic food webs im Journal Theoretical Ecology wieder [98].
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4.1 ergänzende informationen
Die Untersuchungen in diesem Abschnitt gehen nach folgendem Ab-
lauf vor: Zunächst wird ein Nahrungsnetz anhand des Nischenmo-
dells konstruiert und auf alle Habitate platziert. Beginnend mit zufäl-
ligen Anfangswerten für die Populationsgrößen der einzelnen Spezi-
es wird die Populationsdynamik berechnet, was auch Migration zwi-
schen den einzelnen Habitat einschließt. Der durchschnittliche Anteil
an überlebenden Spezies wird berechnet, nachdem das System einen
Attraktor erreicht hat. Dies geschieht über eine Mittlung für sehr viele
Wiederholungen. Ebenso wird die Wahrscheinlichkeit berechnet, dass
dieser Attraktor ein Fixpunkt ist. Ein faktorieller Versuchsplan mit
drei unterschiedlichen Werten für die Speziesanzahl S und die Ha-
bitatanzahl Y, sowie fünf verschiedene Habitat-Topologien und zwei
Migrationsarten wird strukturiert durchgeführt. Im Folgenden wird
das Modell genauer beschrieben.
4.1.1 Lokale Nahrungsnetzdynamik
In diesem Kapitel der Arbeit liegt der Fokus, wie oben bereits er-
wähnt, auf den Einflüssen der Migration für eine bekannte lokale
Dynamik. In diesem Fall, wurde die Holling Typ 2 funktionelle Ant-
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(4.1)
Die Terme beschreiben (in der Reihenfolge aus Gleichung (4.1)) Nah-
rungsaufnahme, Verluste durch Prädation, Mortalität und Respira-
tion, intraspezifische Konkurrenz und Migration. Hier sind mit Ri
und Ci die Mengen an Beutespezies, beziehungsweise Räuberspezi-
es, von Spezies i definiert, die über die Regeln des Nischenmodells
bestimmt sind. Der Parameter λ steht für die ökologische Effizienz,
was die Umsetzungsquote von Beutebiomasse in eigene Biomasse be-
schreibt. In α sind linear negative Effekte wie Respiration (Atmung)
und Mortalität enthalten. Zur Beschreibung von quadratischen Effek-
ten, wie z.B. Konkurrenz oder Krankheiten, die die Populationsgröße
beschränken, dient der Parameter β.
Die Wahl der Parameter ist in Tabelle 4.1 zusammengefasst und
wie im vorherigen Kapitel aus der Arbeit von Heckmann et al. [53]
übernommen. Sie basieren auf experimentellen und empirischen Er-
kenntnissen. Da das Überleben von Spezies bei implementierter allo-
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metrischer Skalierung hoch ist, wird bei diesen Modellierungen dar-
auf verzichtet, was bedeutet, dass allen Spezies die gleichen Para-
meter zugeordnet werden. Auf diese Weise soll der reine Effekt der
Migration auf die Nahrungsnetzstabilität sichtbar gemacht werden.
Dennoch wurden alle Simulationen ebenfalls mit allometrischer Ska-
lierung untersucht, um zu verifizieren, dass die gefunden Trends, der
ansteigenden und fallenden Kurven, wie sie weiter unten besprochen
werden, auch im Falle der allometrischen Skalierung gelten.
Tabelle 4.1: Die realistischen Werte der konventionellen Standardnahrungs-
netzgleichungen mit Holling Typ 2 Dynamik (Gleichung (4.1))
zum Ermitteln des dynamischen Verhaltens [16, 53].
C a λ h α β R
0.15± 0.01 6 0.65 0.35 0.30 0.50 500
4.1.2 Funktionale Form der Migration
Der Migrationsterm in Gleichung (4.1) ist in seiner allgemeinsten
Form beschrieben durch den Term
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wobei Lu die Menge der mit Habitat u verbundenen Habitate, ξuv
das Gewicht der Migrationsverknüpfung von Habitat v in das Habi-
tat u und dξuv die Migrationsrate aus Habitat v in das Habitat u
beschreibt. Der Parameter d wird von nun an als Migrationsstärke
bezeichnet. Gleichung (4.2) beschreibt eine zufällige Migration mit
allgemeinen Gewichten.
In dieser Arbeit werden zwei unterschiedliche Varianten für die
Wahl der Verknüpfungsgewichte betrachtet. Auf der einen Seite wer-
den die Migrationsraten für alle Verknüpfungen gleich gewählt, d.h.
alle ξuv werden auf 1 gesetzt, was zu dem folgenden Migrationsterm
führt:
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Die Art der Migration wird als linkwise bezeichnet.
Auf der anderen Seite wird die patchwise Migration betrachtet, bei
der die Migrationsraten, die Wege aus dem selben Habitat heraus be-
schreiben, gleich sind und in Summe auch gleich der Summe jedes
anderen Habitats. Hieraus kann für den formalen Ausdruck abge-
40 einfluss von diffusion auf die stabilität von nahrungsnetzen
leitet werden, dass ξuv = 1/zu entspricht, wobei zu die Anzahl an
Verknüpfungen des Habitats u ist, die Summe
∑
vξ
uv = 1 ist und













Dies führt zu unterschiedlichen Flüssen im Netz für die beiden Rich-
tungen zwischen zwei Habitaten mit unterschiedlicher Verknüpfungs-
anzahl, was bedeutet ξuv , ξvu. Somit ist es klar, dass stationäre Bio-
massendichten in einem solchen System von Habitaten unterschied-
lich sein müssen.
Die beiden vorgestellten Arten der Migration lassen sich als unter-
schiedliche individuelle Migrationsverhaltensweisen erklären. Ange-
nommen das Habitat besteht aus einem Tal in den Bergen und die
Verknüpfungen sind tiefliegende Wege zu anderen Tälern. Eine Mi-
gration nach dem Typ linkwise liegt vor, wenn sich die Individuen zu-
fällig im Tal bewegen und zufällig auf die Verbindungswege treffen,
wobei die Wahrscheinlichkeit für alle in diesem Habitat vorkommen-
den Wege gleich ist. Die Anzahl an migrierenden Individuen ist so-
mit proportional zu den vorhanden Wegen, die aus einem Tal hinaus
führen. Für den Fall der weiteren Migrationsart vom Typ patchwise
wird angenommen, dass die Population zu einem gewissen Anteil
aus besonders abenteuerlustigen und migrationsbereiten Individuen
besteht. Diese wandern durch jeden Weg den sie finden können, wo-
hingegen der Rest als sesshaft anzusehen ist. In diesem Fall ist die
Anzahl der migrierenden Individuen unabhängig von der Anzahl an
bestehenden Wegen, wenn jedes abenteuerlustige Individuum immer
einen Weg findet.
4.1.3 Habitatanordnung
Es werden im Folgenden fünf verschiedene Topologien für die Anord-
nung der Habitate genutzt, welche in Abbildung 4.1 zu sehen sind.
(a) isoliert (b) vollverknüpft (c) Ring (d) Kette (e) Stern
Abbildung 4.1: Verschiedene räumliche Topologien, die in dieser Arbeit un-
tersucht werden.
Die getrennte / isolierte Topologie (a) repräsentiert den Fall ohne
Migration. Die vollverknüpfte (b) und die Ring-Topologie (c) haben
für jedes ihrer Habitate die gleiche Verknüpfungszahl. Dies bedeutet,
dass für diese Topologien kein größerer Unterschied zwischen den
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beiden Migrationsarten vorhanden ist. Im Gegensatz dazu hat die
Ketten-Topologie (d) an beiden Enden nur eine Verknüpfung, wäh-
rend alle anderen Habitate zwei haben und die Sternen-Topologie (e)
das zentrale Habitat (Zentrum), dass Y − 1 Verknüpfungen hat, wäh-
rend die anderen Habitate (Satelliten) jeweils nur eine Verknüpfung
haben. Mit Y ist hier die Gesamtanzahl an Habitaten in einem System
bezeichnet.
4.1.4 Aufbau der Berechnungen
Das vorliegende Modell wurde für variierende Speziesanzahl S ∈
{18;30;60}, Habitatanzahl Y ∈ {5;10;20}, Migrationsstärke d∈ [10−7,101],
beide Migrationsarten (linkwise, patchwise) und fünf Netzwerktopolo-
gien der Habitate (getrennt, Kette, Ring, vollverknüpft, Stern) berech-
net. Zur Bildung eines Mittelwertes für die Auswertung interessanter
Kenngrößen wurden 1000 Läufe gemittelt, bei denen die initiierten
Nischennetze auf den Habitaten innerhalb eines Laufs gleich ange-
setzt wurden. Die Anfangsbiomasse jeder Spezies auf jedem einzel-
nen Patch entspringt dem Intervall [10−7,10−1] und ist aus diesem
zufällig gezogen. Der obere Wert des Intervalls wurde so gewählt,
dass die Robustheit für ein isoliertes Habitat unter den gewählten
Parametern maximal ist.
Zur Berechnung der Robustheit wurde nach einer langen Laufzeit
(t = 8000) der durchschnittliche Anteil an überlebenden Spezies be-
rechnet. Als zweites Stabilitätskriterium diente die Wahrscheinlich-
keit, dass eine Spezies nach Ablauf der Dynamik auf einem Fixpunkt
angekommen ist. Dies wurde angenommen, wenn der Unterschied
zwischen minimaler und maximaler Biomasse jeder Spezies für einen
genügend langen Zeitraum (∆t= 200) am Ende der Berechnung klei-
ner als 10−4) ist.
4.2 ergebnisse
4.2.1 Robustheit
Abbildung 4.2 zeigt die Robustheit für Migration vom Typ linkwise
(oben) und patchwise (unten). Zunächst soll die linkwise Migration be-
sprochen werden. Für sehr kleine Migrationsraten nimmt die Robust-
heit den Wert eines isolierten Habitats an, welcher im Bereich von 2/3
ist. Dies bedeutet, dass in einem isolierten Habitat 1/3 aller Spezies
aussterben.
Mit steigender Migrationsrate erhöht sich auch die Robustheit und
erreicht im Bereich von d≈ 10−3 ein Maximum. Dieses Maximum der
Robustheit wird kleiner (bzw. die Differenz zwischen dem Maximum
und der Wert für den isolierten Fall), wenn die Spezieszahl S erhöht
wird. So liegt es für S = 18 noch bei einem Anstieg von 0,04, jedoch
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bei S= 30 nur noch bei 0,01 und für S= 60 gar bei 0,003. Dies bedeu-
tet, dass die durchschnittliche Anzahl an Spezies die durch Migration
gerettet werden für S= 18 unter 0,8 und für S= 60 unter 0,2 ist. Im Ge-
gensatz dazu steigt die Gesamtanzahl an aussterbenden Spezies mit
der Spezieszahl S. Diese Daten implizieren, dass je größer ein Netz-
werk und somit auch die Anzahl an aussterbenden Spezies, desto
kleiner ist die Wahrscheinlichkeit, dass eine Spezies durch Migration
von einem anderen Habitat heraus gerettet werden kann.
Der Anstieg in der Robustheit wird kaum von der Habitatanzahl Y
oder der vorliegenden Topologie beeinflusst. Es liegt eine kleine Ver-
schiebung zu höheren Migrationsraten für steigende Habitatanzahl
Y vor, ausgenommen die vollverknüpfte Topologie, bei der eine Ver-
schiebung zu kleineren Migrationsraten vorliegt. Diese Verschiebung
ist größer, wenn das System aus mehr Habitaten zusammengesetzt ist.
Der Grund ist, dass für die vollverknüpfte Topologie mit Migration
vom Typ linkwise die Anzahl an Individuen, die von einem anderen
Habitat kommend in ein bestimmtes Habitat migrieren, proportional
zu Y − 1 ist, womit sich die effektive Migrationsrate als (Y − 1) ∗ d
schreiben lässt. Das Robustheitsmaximum für eine variierende An-
zahl an Habitaten sollte somit für gleiche Werte von (Y− 1) ∗d auftre-
ten, was oben beobachtete Verschiebung des erwähnten Maximums
erklärt.
Die Robustheit sinkt sobald sich die Migrationsrate der Rate der
Populationsdynamik (d > 10−2) annähert, da sich die Habitate ver-
stärkt synchronisieren. Im Grenzwert der unendlich schnellen Migra-
tion, bzw. einer unendlich hohen Migrationsrate, verteilen sich alle
Populationen instantan so über alle Habitate, dass für die linkwise
Migration jede Population auf allen Habitaten die gleiche Größe auf-
weist. Im Gegensatz hierzu erreichen wir bei der Migration vom Typ
patchwise eine Verteilung, die zuBvi = zvB
u
i erfüllt. Das Verhalten des
Systems lässt sich für die Migration vom Typ linkwise mit dem ei-
nes großen Habitats approximieren, wobei die Robustheit eine wenig
höher als bei den isolierten Habitaten ist. Dieser Unterschied in der
Robustheit ist darin begründet, dass durch den augenblicklichen Aus-
gleich der Anfangsbedingungen zum Beginn der Dynamik de facto
keine Gleichverteilung der Anfangswerte der Populationsgrößen vor-
handen ist, sondern je nach Anzahl der Habitate, eine Häufung um
den Mittelwert von 0,05 vorliegt.
Um die Abhängigkeit der Robustheit gegenüber anderen Modell-
parameter neben der Spezieszahl S und der Habitatzahl Y zu unter-
suchen, wurde das Parameterset für den mittleren Graphen in Abbil-
dung 4.2 herangezogen (S = 30, Y = 10) und alle weiteren Parameter
(C, a, λ, h, α, β, R) einzeln nacheinander mit einem Faktor von 2
multipliziert und dividiert. Der generelle Trend ist weiterhin gleich
zu den bereits dargestellten Kurven, jedoch weist der positive Ein-
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isoliert Kette Ring  vollverkn. Stern
Abbildung 4.2: Robustheit (d.h. Anteil an überlebenden Spezies) als Funk-
tion der Migrationsstärke d (logarithmisch skaliert) für alle
Topologien mit Spezieszahlen S∈ {18;30;60} und Habitatzah-
len Y ∈ {5;10;20}. Die Art der Migration ist linkwise (oben)
oder patchwise (unten).
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prozentuale Werte auf. So ist der Robustheitsanstieg sehr sensitiv ge-
genüber den Werten für die Parameter a und β. Zum Beispiel bei β,
also dem Wert für den dichteabhängigen Biomassenverlust, der nicht
durch Jagd initiiert ist (z.B. Konkurrent oder Krankheiten), ist der ma-
ximale Robustheitsanstieg für Migration vom Typ linkwise entweder
0% oder 10%, je nachdem ob β mit 2 dividiert oder multipliziert wird.
Für Migration vom Typ patchwise ist der Robustheitsanstieg für
kleine Migrationsraten ähnlich wie im Falle der Migration vom Typ
linkwise. Da die Migrationsraten dξuv im Mittel kleiner sind, ist der
Peak bzw. das Maximum des Anstiegs der Robustheitskurve leicht
nach rechts verschoben. Die Ketten- und die Sternentopologie zei-
gen zudem einen weiteren Anstieg in der Robustheit auf, was für
einen Wert von d ' 1 der Fall ist. Dies ist dreimal so hoch wie der
Wert des Parameters α. Hieraus kann man ableiten, dass die Zeits-
kala der Migration für diesen Wert dreimal so schnell wie die Bio-
massenverlustrate ist. Die beiden Topologien unterscheiden sich von
den anderen Topologien dahingehend, dass sie eine unterschiedliche
Anzahl an Verknüpfungen für unterschiedliche Habitate aufweisen.
Das führt zu verschiedenen Biomassendichten in unterschiedlichen
Habitaten, genauer gesagt mehr Biomasse wenn die Habitate mehr
Verknüpfungen haben und gleichzeitig liegt eine Verminderung der
Gesamtbiomasse pro Habitat vor. Solch eine ungleiche Biomassenver-
teilung scheint einen stabilisierenden Effekt zu haben, da Habitate
mit mehr Biomasse (aufgrund höherer Einwanderung) als Biomas-
senreservoirs dienen können, in denen Spezies unwahrscheinlicher
aussterben. Dieser Effekt ist für die Kettentopologie deutlich gerin-
ger als für die Sterntopologie. Im Grenzwert unendlich schneller Mi-
gration ist bei der Kettentopologie in jedem der beiden Endhabitate
die Hälfte der Biomasse die in jedem anderen Habitat verfügbar ist.
Da der Anteil der Biomasse, die sich in den Endhabitaten befindet,
im Vergleich zur Gesamtbiomasse mit zunehmender Kettenlänge ab-
nimmt, nimmt der Robustheitsanstieg im Bereich von d' 1 ebenfalls
ab und der zweite Anstieg, der für z.B. fünf Habitate (Y = 5) deutlich
zu erkennen ist, verschwindet für größere Habitatzahlen.
Für die Sternentopologie liegt im Grenzwert unendlich schneller
Migration ein Zustand vor, bei dem die Hälfte der Gesamtbiomasse
im zentralen Habitat versammelt ist und sich der Rest auf die um-
liegenden Nachbarhabitate (Satelliten) verteilt. Somit liegt ein sehr
großes Reservoir vor, was zu einem deutlichen Anstieg in der Robust-
heit führen kann. Mit einer steigenden Anzahl an Habitaten Y steigt
die Gesamtbiomasse im System (somit auch im zentralen Habitat)
und für diese Topologie auch das Maximum der Robustheitskurve.
Diese Aussage gilt solange es nicht durch die vorliegende Verteilung
zu einem Unterschreiten der Aussterbeschwelle in den Satellitenha-
bitaten kommt, da dort mit steigendem Y immer weniger Biomasse
vorhanden ist. Für eine Migrationsstärke größer als 1 sinkt die Ro-
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bustheit auch für die Sterntopologie. Die Werte für den Grenzwert
unendlich schneller Migration für 30 Spezies pro Habitat sind 0,659
für Y = 5, 0,679 für Y = 10 und 0,691 für Y = 20. Diese Werte liegen
deutlich über den Werten, die für die Migration vom Typ linkwise an
selbiger Stelle berechnet werden können.
4.2.2 Wahrscheinlichkeit des Erreichens eines Fixpunktes
Als nächstes wird als weiteres Stabilitätskriterium berechnet, wie hoch
die Wahrscheinlichkeit ist dynamisch einen Fixpunkt zu erreichen.
Oft ist es so, dass unterschiedliche Stabilitätskriterien zu ähnlichen
Ergebnissen für große Nahrungsnetze führen [83, 107, 48, 99]. Im
Folgenden sind einige interessante Abweichungen von dieser allge-
meinen Beobachtung am vorliegenden Modell aufgezeigt. Abbildung
4.3 zeigt die Wahrscheinlichkeit, dass die Dynamik einen Fixpunkt
erreicht (und nicht einen oszillierenden Attraktor), sowohl für Mi-
gration vom Typ linkwise (oben), als auch vom Typ patchwise (unten).
Zunächst wird der Fall der Migration für eine konstante Rate entlang
aller Verknüpfungen, d.h. linkwise, diskutiert.
Abweichungen von den Werten, die sich für die getrennte Topolo-
gie ergeben, werden ab Werten für die Migrationsrate von d > 10−5
sichtbar. Der Trend ist nun jedoch entgegengesetzt zu dem für die Ro-
bustheit, also sinkt die Wahrscheinlichkeit, dass das System einen Fix-
punkt erreicht mit ansteigender Migrationsrate. Dies kann nicht an
der Änderung der Anzahl an Fixpunkten des Systems liegen, da die
Fixpunkte des getrennten Habitatsystems stets Fixpunkte des verbun-
denen Systems für Migration vom Typ linkwise sind. Stattdessen müs-
sen sich die Einzugsbereiche der Fixpunkte veränder bzw. verkleinert
haben oder die Fixpunkte sind in den verbundenen Systemen insta-
bil geworden. Erklärt werden kann dies durch den Fakt, dass mit der
Kopplung der Habitate die Dimension des Phasenraums erhöht wird
und somit mehr Trajektorien, die zu einer komplexen Dynamik ge-
hören, sowie höherdimensionale Attraktoren erzeugt werden. Über-
lagert zu dieser Senke in der Fixpunktwahrscheinlichkeit ist ein An-
stieg an den asymptotischen Wert für eine unendliche Migrationsrate
zu erkennen. Wie oben bereits erwähnt, bildet der Grenzfall der un-
endlich hohen Migrationsrate (linkwise) eine Ein-Habitat Situation ab,
bei der eine engere Wahrscheinlichkeitsverteilung der Startbiomassen
zu Grunde gelegt wird. Die Daten zeigen, dass in diesem Fall (mit
den gewählten Parametern) engere Verteilungen zu einem Anstieg in
der Wahrscheinlichkeit des Erreichens eines Fixpunktes führen.
Der destabilisierende Effekt der Migration für dieses Stabilitätskri-
terium ist mit steigender Habitatanzahl Y leicht größer. Deutlich inter-
essanter ist der Zusammenhang mit der Speziesanzahl S. Die Senke
in der Wahrscheinlichkeitskurve verschwindet für große S und die
Kurven für unterschiedliche Topologien ähneln sich zusehends (ab-
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Abbildung 4.3: Die Wahrscheinlichkeit einen Fixpunkt zu erreichen als
Funktion der Migrationsstärke d (logarithmisch skaliert) für
alle Topologien mit Spezieszahlen S ∈ {18;30;60} und Habi-
tatzahlen Y ∈ {5;10;20}. Die Art der Migration ist linkwise
(oben) oder patchwise (unten).
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gesehen von der bereits erwähnten Verschiebung nach links für die
Kurve der vollverknüpften Topologie). Dies bedeutet, dass das kom-
plexe dynamische Verhalten für kleine Migrationsraten weniger rele-
vant für größere Nahrungsnetze ist.
Mit Migration vom Typ patchwise ergibt sich erneut für die Sternen-
topologie und im deutlich geringeren Maße für die Kettentopologie
ein Maximum im Bereich von d= 1. Mit steigender Anzahl an Habita-
ten Y steigt auch der Wert des Maximums und scheint sich 1 anzunä-
hern. Dies bedeutet, dass vor allem die Sterntopologie Oszillationen
dämpft und dazu führt, dass die Dynamik auf einen Fixpunkt läuft.
Dieser Effekt tritt für diesen Parameterbereich sogar schon bei einem
minimalen Nahrungsnetz von S= 2, d.h. einem Räuber-Beute-System,
auf. Ein ausgewähltes Beispielsystem, welches im isolierten Fall oszil-
liert, kann in diesem Wertebereich für die Migrationsrate auf einen
stabilen Fixpunkt gebracht werden.
Die Wahrscheinlichkeit einen Fixpunkt zu erreichen, wurde, wie
auch für die Robustheit durchgeführt, gegen die Variation aller an-
derer Parameter des Systems untersucht. Wie schon im vorherigen
Abschnitt reagiert das System sehr sensitiv auf die Parameter a und
β. Je größer der Anstieg in der Robustheit für einen Parameter ist,
desto tiefer ist die Senke in der Wahrscheinlichkeit einen Fixpunkt
zu erreichen. Es überleben folglich mehr Spezies, dennoch oszillieren
die Populationen.
4.2.3 Analyse
Die Daten für die Robustheit und die Wahrscheinlichkeit einen Fix-
punkt zu erreichen werfen einige Fragen auf, die im Folgenden ge-
nauer betrachtet werden. Diese Fragen betreffen den Mechanismus
hinter dem Robustheitsanstieg, der Grund für seine Kleinheit und
die Gründe für den gegensätzlichen Trend für die Wahrscheinlichkeit
des Erreichens eines Fixpunktes. Dieser Abschnitt beschränkt sich auf
die Migration vom Typ linkwise.
Der erste Grund für den Anstieg in der Robustheitskurve nach Ein-
setzen der Migration ist der sogenannte Rettungseffekt (rescue effect)
[18]. Populationen, die aufgrund ungünstiger Anfangsbiomassen oh-
ne Migration aussterben würden, können durch Einwanderung aus
den Nachbarhabitaten während der Startphase der Computersimula-
tionen überleben. Der Rettungseffekt wird in Abbildung 4.4 illustriert,
welche die Dynamik eines ausgewählten Spezies in drei unterschied-
lichen Habitaten aufzeigt. Für sehr kleine Migrationsraten stirbt die
Spezies in einem der Habitate aus, kann aber bei höheren Migrati-
onsraten durch Immigration aus anderen Habitaten gerettet werden.
Die Abbildung zeigt wie in diesem Fall die Populationsdynamik der
drei Habitate vollständig synchronisiert und dies schon sobald die
Migrationsrate einen Wert um d= 0,1 erreicht. Generell sind die hier
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behandelten Systeme für d > 0,1 synchronisiert, was in Abbildung
4.6 durch die gepunktet-gestrichelte Kurve verdeutlicht wird. In die-
ser Darstellung ist die Wahrscheinlichkeit als Funktion der Migrati-
onsrate dafür angegeben, dass alle Spezies eines Systems über alle
Habitate synchronisieren. In diesem Fall findet eine Mittlung über

























Abbildung 4.4: Zeitreihen der gleichen Spezies auf drei verschiedenen Ha-
bitaten eines Systems mit S= 18, Y = 10, vollverknüpfter To-
pologie und Migration vom Typ linkwise. Die durchgefahre-
ne Migrationsrate beträgt d= 10−5 (oben), 10−3 (mitte) und
10−1 (unten). Das Erhöhen der Migrationsstärke von 10−5
auf 10−3 rettet die Spezies vor dem Aussterben in einem
Habitat und bei 10−1 ist eine sehr schnelle Synchronisation
der drei dargestellten Habitate zu erkennen.
Der Rettungseffekt kann nur Spezies überleben lassen, die in man-
chen Habitaten fortbestehen und in anderen, aufgrund ungünstiger
Anfangsbiomassen der Population, nicht. Eine statistische Kalkulati-
on der Anzahl an Spezies, die auf diese Weise überhaupt gerettet wer-
den könnten, wurde durchgeführt. Hierfür wurde ein Ein-Habitat-
System mit 18 Spezies 100 mal mit zufälligen Anfangsbiomassen in-
duziert und nach dem Ablauf der Dynamik gezählt wie viele Spezies
in allen Simulationen überleben, wie viele nie überleben und wie vie-
le nur in einem Teil der Läufe überdauern. Um eine aussagekräftige
statistische Verteilung zu erstellen, wurden 1000 verschiedene Netz-
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werke (von der lokalen Nischentopologie her gesehen) simuliert und
das Ergebnis in Abbildung 4.5 dargestellt. Von den 18 Spezies überle-
ben im Schnitt 9,6 Populationen in allen Simulationsläufen (schwarze
Balken), 6,4 sterben in allen Durchläufen aus (graue Balken) und 2
Spezies überleben im Schnitt in einem Teil der Läufe (weiße Balken).
Die drei Verteilungen sind alle sehr breit angelegt und in 37% der
Netzwerke gibt es keine Spezies, die nur für bestimmte Anfangsbio-
massen überlebt, somit auch nicht durch eine einsetzende Migrati-
on am Anfang der Simulation aus einem Nachbarhabitat heraus vor
dem Aussterben gerettet werden kann. Weiterhin wurde untersucht
welche Spezies denn immer in diesen Netzen überleben. Diese Un-
tersuchung zeigte, dass es hier einen Trend zu Spezies mit extremen
Nischenwerten nahe 0 oder 1 gibt. Solche Spezies sind einerseits Ba-
salspezies, die per Definition Zugang zu den Ressourcen haben, und
Top-Spezies, die sehr viele Beuten haben (dies ist ein Ergebnis aus
dem Nischenmodell) und somit ein genügend großen Biomassenpool
zur Verfügung haben, falls einige ihrer Beuten aussterben sollten. Spe-
zies, die nur in manchen Läufen überleben, liegen über die komplet-
te Nischenachse gleichmäßig verteilt. Bei nie überlebenden Spezies
liegt nun der gegenläufige Trend zum ersten Fall vor. Hier sind haupt-
sächlich Spezies mit intermediären Nischenwerten betroffen, da diese
zum Teil zu stark von oben gejagt werden aber selbst nicht genügend
Energie zur Verfügung haben.
Zusätzlich wurde berechnet wie viele der “weißen” Spezies (über-
leben weder in allen noch in keinen Läufen) gleichzeitig überleben.
Wenn es z.B. der Fall ist, dass vier Spezies nur in manchen Läufen
überleben, kann es sein, dass immer nur eine von diesen Spezies
gleichzeitig überlebt oder auch, dass wenn dann alle vier gleichzeitig
vorhanden sind. Weiterhin ist natürlich auch jede weitere Kombinati-
on denkbar. Die durchgezogene Linie in Abbildung 4.5 zeigt, dass die
durchschnittliche Anzahl solcher Spezies, die dann jedoch gleichzei-
tig überleben, in der Region von 2 liegt. Im Großteil aller Läufe sind
es jedoch keine oder eine dieser “weißen” Spezies, die gleichzeitig
nach der Populationsdynamik fortbestehen. Die durchgezogene Li-
nie verdeutlicht, dass manchmal auch größere Gruppen dieser “wei-
ßen” Spezies gleichzeitig überleben können. Alles in allem zeigen die
Daten aus Abbildung 4.5 eine Rettung von im Grunde nur wenigen
Spezies und dass häufig nur eine oder sogar keine dieser Spezies in
einem Habitat vorhanden sind. Somit bewirkt der Rettungseffekt im
Mittel eine Robustheitszunahme, die bei unter einer Spezies liegt.
Wenn die Migrationsstärke groß genug ist, was bedeutet, dass die
Populationsgröße über die Aussterbeschwelle gehoben werden kann,
kann der Rettungseffekt Spezies in einem Habitat wiederherstellen.
Die Punkt-Punkt-Strich-Linie in Abbildung 4.6 zeigt, dass eine Migra-
tionsstärke von d = 10−4 annähernd für alle Spezies ausreichend ist.























Abbildung 4.5: Wahrscheinlichkeitsverteilung der Anzahl an Spezies, wel-
che in allen (schwarz), keinen (grau) oder nur in einem Teil
der 100 Läufe (weiß) mit unterschiedlichen Anfangsbiomas-
sen fortbestehen. Das Nahrungsnetz ist ein isoliertes Habi-
tat mit 18 darauf simulierten Spezies und 1000 unterschied-
lichen lokalen Topologien. Für Spezies, die nur für gewis-
se Anfangsbiomassen überleben, ist eine zusätzliche Wahr-
scheinlichkeitsverteilung (durchgezogene Linie) angegeben,
die anzeigt wie groß die Anzahl ist, die in einem Lauf gleich-
zeitig überleben.
Nur bei kleinerer Migrationsstärke kann es vorkommen, dass unter-
schiedliche Habitate von unterschiedlichen Spezies bevölkert werden.
Neben dem Rettungseffekt kann die Anzahl der überlebenden Spe-
zies auch durch dynamische Koexistenz erhöht werden. Eine Bedin-
gung dafür ist, dass die Migration unter dem Grenzwert für die voll-
ständige Synchronisation, d.h. ungefähr d< 0,1, liegt. Da die Migrati-
on die Dimension des Phasenraumes erhöht, kann die Dynamik kom-
plexer werden, was unter anderem zu neuen Attraktoren führen kann,
auf denen die Populationen in unterschiedlichen Habitaten nicht syn-
chronisiert sind. Somit können Spezies im mit Migration gekoppelten
System überleben, obwohl sie in einem isolierten Habitatsystem nie
fortbestehen würden. Dieser Anteil zur Robustheit wurde für sich
berechnet, um den Beitrag von anderen Effekten unterscheiden zu
können. Für S= 18 und Y = 5 ist das Ergebnis in der durchgezogenen
Linie in Abbildung 4.6 dargestellt. Der maximale Wert von 0,02 be-
deutet, dass im Mittel nur alle drei Berechnungen eine Spezies durch
dynamische Koexistenz überdauern kann. Für d> 0,1 geht die Kurve
auf Null zurück, da das System vollständig synchronisiert ist. Dyna-
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mische Koexistenz ist ungefähr für 75% des Robustheitsanstieges in
Abbildung 4.2 verantwortlich. Nicht dargestellt sind die Daten für 60
Spezies, bei denen der Anstieg in der Robustheit, induziert durch dy-
namische Koexistenz, nur einen Anteil von 30% ausmacht. Da Migra-
tion nicht nur das Überleben von Spezies ermöglichen kann, sondern
auch deren Aussterben, ist der Anteil an Spezies, die im gekoppelten
System aussterben, obwohl sie in isolierten Systemen stets überleben,
von Interesse. Der Beitrag dieses Effektes ist jedoch so klein, dass
es keinen sichtbaren Einfluss auf die Robustheitskurven gibt. Weitere
komplexe Szenarien, wie z.B. die dynamische Koexistenz von Spezies,
die nicht auf dem gleichen aber unterschiedlichen Habitaten überle-
ben können, sind auch möglich, werden hier jedoch nicht betrachtet,
da der Aufwand zur Berechnung dieser Ereignisse nicht mehr in den
Rahmen dieser Arbeit gepasst hat und der Fokus auf Erkenntnisse
gelegt wurde, die aus leichter zu erhaltenen Daten generiert werden
konnten.
Die gepunktete Kurve in Abbildung 4.6 ist eng mit der durchge-
zogenen Linie verknüpft und zeigt die Wahrscheinlichkeit, dass die
Gesamtzahl an Spezies in dem System größer als die maximale An-
zahl an koexistierenden Spezies in einem isolierten Einzelhabitat ist.
Für Werte d < 10−5 kommt der Beitrag dieser Kurve durch Syste-
me, bei denen unterschiedliche Habitate unterschiedliche Spezies be-
herbergen. Für größere Werte greift die dynamische Koexistenz und
führt somit zu Spezieszahlen, die über denen eines einzelnen Habi-
tats liegen. Dass die Kurve leicht über der durchgezogenen liegt, ist
ein Hinweis dafür, dass durch dynamische Koexistenz Spezies über-
leben, welche generell in einem einzelnen Habitat bestehen würden,
jedoch nicht zusammen mit anderen, die nun auch durch diesen Um-
stand überleben.
Weiterhin liegt mit nicht-verschwindender Wahrscheinlichkeit der
Zustand vor, dass das System nicht die maximale Anzahl an Spezies
beherbergt, die in einem einzelnen Habitat überleben könnten (siehe
die gestrichelte Linie in Abbildung 4.6). Der Attraktor mit der höchs-
ten Speziesanzahl hat somit einen recht kleinen Einzugsbereich.
Die gesamten Daten erklären gleichzeitig wieso die Robustheit nur
leicht ansteigt und wieso die Wahrscheinlichkeit des Erreichens eines
Fixpunktes den gegensätzlichen Trend zeigt: Die Senke in der Wahr-
scheinlichkeit des Erreichens eines Fixpunktes (Abbildung 4.3) tritt
genau in dem gleichen Intervall d ∈ [10−5,10−1] auf, in dem das dy-
namische Überleben der Spezies (durchgezogene Linie in Abbildung
4.6) stattfindet. Wie oben erwähnt wird die dynamische Koexistenz
möglich, da die Attraktoren gegenüber dem isolierten Habitat kom-
plexer aufgebaut sind. Dies bedeutet sogleich auch, dass es unwahr-
scheinlicher ist sich auf eine Fixpunktdynamik zuzubewegen. Daher
führt die dynamische Koexistenz gleichzeitig zu einem Anstieg im
Überleben der Spezies (und somit auch in der Robustheit) und einem





















































Abbildung 4.6: Punkt-Strich-Kurve: Anteil an Systemen, in denen alle Po-
pulationen auf allen Habitaten synchronisiert sind. Punkt-
Punkt-Strich-Kurve: Wahrscheinlichkeit, dass die Gesamt-
zahl an Spezies größer als die maximale Anzahl an lo-
kal überlebenden Spezies ist. Durchgezogene Kurve: Wahr-
scheinlichkeit, dass eine Spezies überlebt, die in einem iso-
lierten Habitat nicht überleben kann. Gestrichelt/kurz ge-
strichelt: Wahrscheinlichkeit, dass die Anzahl an Spezies in
dem 5-Habitat-System kleiner/größer als die maximale An-
zahl an koexistierenden Spezies in einem isolierten Habitat
sind. Die Daten sind über 1000 unterschiedliche Netzwerke
und jeweils 100 unterschiedlich initialisierte Biomassen ge-
mittelt. In einem Habitat werden 18 Spezies initiiert und als
Topologie liegt ein Ring vor, der aus fünf Habitaten besteht.
Abnehmen in der Wahrscheinlichkeit, dass die Dynamik einen Fix-
punkt erreicht. Dass der Anstieg in der Robustheit dermaßen klein
ausfällt, ist auf die geringe Anzahl an geretteten bzw. dynamisch
hinzugefügten Spezies zurückzuführen. Für Nahrungsnetze anderer
Größen S sind die Daten qualitativ vergleichbar zu den Abbildungen
4.5 und 4.6. Da hierdurch keine neuen fundamentalen Erkenntnisse
erlangt werden, werden die Daten hier nicht präsentiert oder näher
diskutiert.
4.3 diskussion
Es wurde der Einfluss der Migration zwischen Habitaten auf die Sta-
bilität von Nahrungsnetzen auf Basis unterschiedlicher Habitatanord-
nungen, Nahrungsnetzgrößen bis zu 60 Spezies hin und Habitats-
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anzahlen untersucht. Dabei wurde angenommen, dass alle Habitate
identisch seien und das gleiche Nahrungsnetz beherbergen würden,
deren lokale Fressregeln durch das Nischenmodell definiert wurden.
Die Migration wurde als zufällige Ausbreitung (random dispersal) im-
plementiert, was zu einer zur Biomassendichte des jeweiligen Habi-
tats proportionalen Migrationsrate (aus dem Habitat heraus) führt.
Zwei Versionen dieser zufälligen Ausbreitung wurden auf diese Wei-
se untersucht. Zum einen der Typ, genannt patchwise, bei dem die
Gesamtmigrationsrate, die aus einem Habitat herausführt, für jedes
Habitat gleich ist und zum anderen eine Version, bei der auf jeder Ha-
bitat verlassenden Verknüpfung (also im gesamten System) die glei-
che Migrationsrate vorliegt, auch als linkwise bezeichnet. Zur Analyse
wurden weit verbreitete Stabilitätskriterien genutzt. Die Robustheit,
das heißt die prozentuale Anzahl an Spezies, welche die Dynamik
überleben, wenn man von zufälligen Initialbiomassen ausgeht und
die Wahrscheinlichkeit, dass die Dynamik einen stabilen Fixpunkt er-
reicht.
Der Anstieg in der Robustheit mit steigender Migrationsrate hat
ein Maximum für eine Zeitskala der Migration, die um zwei Größen-
ordnungen kleiner ist als die der Populationsdynamik. Der zugrunde
liegende Effekt ist einerseits durch den Rettungseffekt begründet, d.h.
dass Spezies in einem Habitat vor dem Aussterben bewahrt werden,
da Biomasse aus anderen Habitaten in dieses Habitat migrieren, und
andererseits spielt die dynamische Koexistenz eine Rolle, die dazu
führt, dass Spezies in einem verbundenen räumlichen System in ei-
nem Habitat koexistieren können, die man in einem isolierten System
nicht im gleichen Habitat vorfinden würde. Diese intermediären Mi-
grationsraten sind bekannt dafür bei Räuber-Beute Modellen einen
stabilisierenden Effekt zu bewirken [57, 52]. Eine ähnliche Erkenntnis
erhält man bei der Unterteilung eines vorgegebenen Raumes. Auch
hier haben mittlere Werte für die Aufteilung, was als eine andere Rea-
lisierung von mittlere Migrationsraten gesehen werden kann, einen
stabilisierenden Effekt [24]. Typischerweise ist der Anstieg der Ro-
bustheit durch Migration recht klein (nur wenige Prozent). Diese Be-
obachtung liegt an der Auswahl identischer Habitate für die Simula-
tionen, die sich selbst in Abwesenheit der Migration, wenn überhaupt,
nur um wenige Spezies unterscheiden würden. Weiterhin ist die Wahl
der Parameterwerte für die lokalen Netze durch empirische Systeme
motiviert, was schon per se einen stabilisierenden Effekt hat und so-
mit auch zu keinen größeren Anstiegen in der Stabilität durch die
Migration führen sollte.
Für noch höhere Migrationsraten synchronisieren die Habitate im-
mer weiter und agieren zusehends wie ein einzelnes Habitat, obgleich
mit einer effektiv anderen Verteilung für die initialisierten Biomassen.
Dies führt im Allgemeinen zu einem herabsinken der Robustheit auf
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einen asymptotischen Grenzwert, der etwas höher als der Wert für
isolierte Systeme liegt.
Bei der Migration vom Typ patchwise führen unterschiedliche Zah-
len an Verknüpfungen zu anderen verbundenen Habitaten zu unter-
schiedlichen Biomassen. Der Extremfall für dieses Szenario ist die
Sterntopologie der Habitate, was zu einer weiteren sehr hohen Ro-
bustheitsspitze führt, die jedoch 1000 mal größer als der zuvor be-
schriebene Anstieg in der Robustheit ist. Dies liegt an der Funkti-
onsweise des zentralen Habitats als Biomassenreservoir, da aus allen
umliegenden Satellitenhabitaten Biomasse, also Spezies, in diesen mi-
grieren können und er somit bei Bedarf absinkende Populationszah-
len ausgleichen kann, was dazu führt, dass Spezies nicht in irgendwel-
chen Senken aussterben können. Dieser Effekt ist auch für allgemeine
Habitatanordnungen wichtig, wenn diese zentrale Habitate beinhal-
ten, die stärker verknüpft sind als andere. Weiterhin kann die Stern-
topologie für sehr große Migrationsraten auf ein Zwei-Patch-System
mit asymmetrischer Migration abgebildet werden. Hier können alle
Satellitenhabitate zusammengefasst werden [79], da diese in dem Ex-
tremfall sehr hoher Migration vollends synchronisiert vorliegen.
Die Wahrscheinlichkeit einen Fixpunkt zu erreichen zeigt entgegen
der Robustheit einen gegensätzlichen Trend. Sie nimmt zunächst mit
steigender Migrationsrate ab und erreicht dann bei einer geeigneten
Migrationsrate, die von der Größenordnung um zwei kleiner als die
Populationsdynamik ist, ein Minimum. Dieser Abfall ist durch den
höherdimensionalen Phasenraum und dem in Folge dessen weitaus
komplexeren dynamischen Verhalten im Vergleich zu der Dynamik
ohne Migration zu erklären, was eine erhöhte dynamische Koexistenz
der Spezies begünstigt. Der Anstieg der Robustheit und der Abfall in
der Wahrscheinlichkeit für einen stabilen Fixpunkt sind für Systeme
am größten, bei denen die Parameter für die Nahrungsnetzdynamik
so gewählt sind, dass vermehrt Oszillationen vorliegen und somit
ein höherer Grad der dynamischen Koexistenz vorliegt. Die beiden
untersuchten Stabilitätskriterien geben zwar gegenläufige Tendenzen
aus, jedoch beziehen sie sich auch auf unterschiedliche Aspekte der
Nahrungsnetze. Während sich die Robustheit auf die Diversität eines
Systems fokussiert (mehr überlebende Spezies bedeuten eine höhe-
re Robustheit), greift das andere Stabilitätskriterium Eigenarten des
dynamischen Verhaltens auf.
Im weiteren Verlauf, also mit weiter ansteigenden Migrationsraten,
synchronisieren sich die Habitate wieder und verhalten sich wie ein
Habitat mit einer veränderten Verteilung der Initialbiomassen im Ver-
gleich zu der getrennten Topologie, was zu einem geringen Anstieg
in der Wahrscheinlichkeit einen Fixpunkt zu erreichen führt. Im Falle
der Sterntopologie liegt ebenso wie für die Robustheit ein großes Ma-
ximum für die Migration vom Typ patchwise vor, wenn die Migration
ca. 10 bis 100 mal schneller als die Populationsdynamik ist. Dieses
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Maximum liegt sogar schon für Räuber-Beute Systeme vor, wenn die
Parameter so angepasst werden, dass das System einen instabilen Fix-
punkt für eine Migrationsrate vom Wert null aufweist.
Ein besonders interessantes Resultat ist, dass das Maximum der
Robustheit und das Minimum der Wahrscheinlichkeit einen Fixpunkt
zu erreichen, was beides bei mittleren Migrationsraten auftritt, klei-
ner wird, wenn die Nahrungsnetzgröße, d.h. die Anzahl an Spezies in
jedem Habitat, steigt. Es wird häufig berichtet, dass die dynamische
Komplexität in räumlich ausgedehnten Systemen immer weniger re-
levant für die Stabilität des Ökosystems wird, wenn man die Spezies-
zahl erhöht. Die Haupteffekte die dann noch für große Systeme Wir-
kung zeigen, sind der Rettungseffekt und der stabilisierende durch
das Ausgleichen zufälliger Biomassendifferenzen zwischen den Ha-
bitaten zu Beginn der Populationsdynamik. Dies bedeutet, dass kom-
plexe Nahrungsnetze in gewisser Weise dynamisch einfacher sind als
Nahrungsnetze, die nur aus wenigen Spezies bestehen. Die Phänome-
ne, die wichtig für große Nahrungsnetze sind, scheinen unempfind-
lich gegenüber der genauen Populationsdynamik und dazugehörigen
Bifurkationen zu sein. Sie werden eher von globalen Effekten geprägt,
die sich auch intuitiv verstehen lassen. Der Fakt, dass die beiden lo-
kalen Extremstellen für die mittleren Werte der Migrationsrate für
die beiden Stabilitätskriterien mit steigender Spezieszahl immer ge-
ringer ins Gewicht fallen, führt zu einem allmählichen Angleichen
der Kurven in ihren Trends. Für hohe Spezieszahlen ist hier generell
ein leichter Anstieg in den Kurven auszumachen, wobei im Sonder-
fall der Sterntopologie und Migration vom Typ patchwise jeweils ein
großes Maximum im Bereich der Migrationsrate vom Wert 1 auftritt.
In der Tat zeigt der Vergleich der unterschiedlichen Stabilitätskrite-
rien für große Nahrungsnetze eine gute Übereinstimmung zwischen
den Komplexitäts-Stabilitäts-Verhältnissen, die mit diesen Kriterien
erlangt wurden, was unter anderem in Plitzko et al. [99] diskutiert
wird. Diese Unabhängigkeit der Stabilität von den dynamischen De-
tails und dem gewählten Stabilitätskriterium für große Nahrungsnet-
ze im Raum impliziert, dass ein angemessen aufgestelltes einfacheres
Modell ohne explizite Populationsdynamik aber mit Kolonisations-
und Aussterbedynamik eine guter Ersatz für das volle Modell mit ex-
pliziter Populationsdynamik sein könnte und auch die Haupteffekte
der Migration aufzeigen könnte.
Da in dieser Arbeit nur homogene Systeme untersucht werden, die
mit gleichen Parametern auf allen Habitaten ausgestattet sind, liegen
in dieser Arbeit keine Diversitäts-Migrations-Verhältnisse vor, wie sie
in anderen Arbeiten, wie z.B. von Haegeman und Loreau [49], zu
diesem Thema gefunden werden. In dem hier vorliegenden Modell
ist eine Spezies, die in einem Habitat vorhanden ist, im ganzen Sys-
tem präsent, wenn die Migrationsrate nicht zu klein ist (man beach-
te die Punkt-Punkt-Strich Kurve in Abbildung 4.6). Dies führt dazu,
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dass die regionale und lokale Diversität identisch sind und sich ihre
höckerförmige Abhängigkeit bezogen auf die Migrationsrate in den
Robustheitskurven aus Abbildung 4.2 zeigen. In inhomogenen Sys-
tem könnten Quelle-Senke Effekte eine Rolle für das Überleben von
Spezies spielen, was in dieser Arbeit jedoch nicht thematisiert wird.
Die Ergebnisse zeigen, dass der Effekt der Migration auf die Ro-
bustheit und die Fixpunktstabilität für große Nahrungsnetze klein ist,
wenn die Systeme homogen sind und alle Spezies die selben Parame-
ter besitzen. In diesem Sinne ist das Modell nicht vollends realistisch,
da es stets eine räumliche Varianz in Klima, Ressourcenverfügbar-
keit, Habitatsgröße, Sterblichkeit und in anderen Einflüssen gibt. Die
Simulationen weisen auf, dass die Migration nur dann einen starken
Effekt auf die Stabilität hat, wenn die Habitate deutlich in ihrer Netto-
Emigrationsrate für die Verknüpfungen differieren. Zukünftige Ar-
beiten sollten sich die Frage stellen, unter welchen Bedingungen die
Migration einen größeren Effekt auf das Überleben der Spezies und
die Diversität hat. Sicher ist die Wahl von ungleichen Habitaten, wie
bei Haegeman und Loreau [49], ein wichtiger Schritt in diese Rich-
tung. Es ist jedoch auch möglich, dass sogar Systeme mit identischen
Habitaten größeren Einfluss der Migration auf die Robustheit und
Diversität ausüben können, wenn die Migrationsraten und Verknüp-
fungen abhängig von der trophischen Position der Spezies gewählt
werden oder die Werte für die Migrationsraten adaptiv anstatt kon-
stant bzw. zufällig gewählt werden.
5
A N A LY S E E I N E N G E N E R A L I S I E RT E N
R Ä U B E R - B E U T E S Y S T E M S A U F Z W E I H A B I TAT E N
Dieses Kapitel dient als Basis für den kürzlich akzeptierten Artikel
The influence of dispersal on a predator-prey system with two habitats [39]
und ist in diesem auch zum Teil umgesetzt.
Die in den Grundlagen eingeführte generalisierte Formulierung ei-
nes Räuber-Beutesystems wird aufgegriffen und mittels diverser Sze-
narien für die Parameter analytisch und über Korrelationen unter-
sucht. Die Erkenntnisse aus den vorherigen Kapiteln für die Einflüsse
auf die Stabilität werden bezüglich lokaler Kenngrößen bestätigt und
im nächsten Teil dieses Kapitels um Erkenntnisse über die Einflüsse
von Migration erweitert. Hier wird dem System ein zweites identi-
sches Habitat hinzugefügt und über die Korrelationen der Migrati-
onsparameter aufgezeigt, dass durchaus stabilisierende Effekte für
die Migrationsskalenparameter auftreten können. Bezogen auf den
Anteil an stabilen Netzen ist aber zu sagen, dass durch Migration ent-
weder weniger stabile Netze auftreten oder der Anteil gleich bleibt.
Das hier untersuchte kleine System wird zum Abschluss des Kapitels
anhand eines konkreten konventionellen Netzes untersucht.
5.1 ergänzende informationen
Der Einfluss einzelner Parameter auf die Stabilität des Systems wird
in diesem Kapitel durch Korrelationskoeffizienten beschrieben. Ge-
nauer gesagt wird die Pearson-Korrelation genutzt. Hierbei wird der
lineare Zusammenhang zwischen zwei Variablen X und Y durch den
Korrelationskoeffizienten rXY dargestellt, der einen Wert zwischen
−1 und +1 haben kann. In der hier vorliegenden Arbeit ist die eine
Variable durch den Wert des jeweiligen Parameters gegeben und die
andere gibt je nachdem ob das System stabil oder instabil ist den Wert
1 oder 0. Besteht die Variable X im Allgemeinen aus den Werten xi
und besetzt den Mittelwert x¯= 1n
∑n











Sollte als Korrelationskoeffizient der Wert 0 herauskommen existiert
kein linearer Zusammenhang zwischen dem Parameter und der Sta-
bilität. Je größer der Wert vom Betrag her ist, desto größer ist auch
die Korrelation.
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5.2 parametereinflüsse für ein habitat
Um eine besseres Gefühl für die analytischen Möglichkeiten zu be-
kommen, die durch die generalisierte Methode möglich sind, wird
nun zuerst das isolierte oder auch 1-Habitat System betrachtet. Vor-
bereitend hierfür wurde bei der Einführung der generalisierten Me-
thode ein entsprechendes Räuber-Beute-System behandelt und kann
somit nun direkt aufgegriffen werden. Für das generalisierte Glei-
chungssystem erhält man Gleichung (2.19):
x˙= [g(x) − (1− δ)m(x) − δf(x,y)]












φ− (1− δ)µX − δγ −δψ
αγ α(ψ− µY)
)
ist die zugehörige Jacobimatrix, die für die Berechnung der lokalen
Stabilität mittels linearer Stabilitätsanalyse herangezogen wird. Dies
bedeutet, dass für den Fall, wenn die Realteile der Eigenwerte λi der
Jacobimatrix negativ sein sollten, der betrachtete Fixpunkt stabil ist.
Andernfalls gilt er als instabil.
Für eine 2× 2-Matrix kann man sehr einfach mittels Determinante
(Gleichung (5.4)) und Spur (Gleichung (5.3)) der Matrix Aussagen




















Der klassische Weg zur Berechnung der Eigenwerte liefert die folgen-
de Gleichung:
Det(J− λ1) = (J11 − λ)(J22 − λ) − J12J21
= λ2 − λ(J11 + J22) + J11J22 − J12J21
= λ2 + λ(−Tr(J)) +Det(J)
= 0.
(5.5)
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Die allgemeine Form der Lösung für die Eigenwerte kann somit aus-
schließlich, wie auch in Gleichung (5.6) ersichtlich, über die Determi-









Damit der Realteil beider Eigenwerte negativ (Re(λ1,2) < 0) ist muss
die Spur kleiner als Null (Tr(J) < 0) und zudem die Determinante
größer als Null (Det(J) > 0) sein. Dann wäre der Fixpunkt, wie oben
erwähnt, stabil.
Wie schon bei den Grundlagen erwähnt, spricht man von einer
Bifurkation, wenn ein Eigenwert eines Fixpunktes einen Nulldurch-
gang hat, d.h. sich seine Stabilität bezogen auf eine Richtungskom-
ponente ändert. In dem hier vorliegenden Fall von Dimension 2 sind
zwei Bifurkationen der Kodimension 1 möglich (aus Kombination de-
rer erhält man Bifurkationen der Kodimension 2). Die Möglichkeiten
sind in dem Fall die Sattel-Knoten Bifurkation und die Hopfbifurka-
tion. Für den Stabilitätswechsel mittels der Sattel-Knoten Bifurkati-
on erhält man aus Gleichung (5.6) die Bedingungen, dass gleichzei-
tig Det(J) = 0 und Tr(J) < 0 sein müssen, was zu den Eigenwerten
λ1 < 0 und λ2 = 0 führen würde. Während die eine Richtung des Sys-
tems noch stabil ist, wechselt die andere gerade selbige. Eine Hopf-
bifurkation liegt vor, wenn Det(J) > 0 und Tr(J) = 0. Ein komplex-
konjugiertes Eigenwertpaar wechselt für diese Situation ihr Vorzei-
chen im Realteil.
Löst man die jeweiligen Gleichungen und lässt dabei beispielsweise
drei Parameter variabel, lassen sich wie von Gross et al [45, 44] aufge-
zeigt, dreidimensionale Parameterräume zeichnen, in denen die Bifur-
kationen durch Flächen dargestellt werden. Abbildung 5.1 zeigt eine
solche Darstellung, wobei vier Parameter vorgegeben sind. Es liegt
ein System ohne gegenseitige Beeinflussung der Räuber bei der Jagd
(ψ= 1), mit logistischem Wachstum der Beute (φ= 1 und µX = 2) und
einer Faktor 10 höheren Biomassenumsatzdauer des Räubers (α= 0,1)
vor.
Die stabile Seite in Abbildung 5.1 ist die, in der der Punkt liegt.
Sobald man durch eine Bifurkationsoberfläche wandert ist der Fix-
punkt instabil. Der größte Bereich der roten Fläche trägt nichts mehr
zur Destabilisierung bei, da der Fixpunkt schon aufgrund der Hopf-
bifurkation (blau) instabil ist. Nur durch den kleinen Bereich im un-
teren Teil des Diagramms wird der Fixpunkt durch die Sattel-Knoten
Bifurkation instabil.
Für das allgemeine Räuber-Beute System, das in diesem Abschnitt
diskutiert wird, können die Gleichungen für die Determinante und
die Spur explizit angeben werden.
Det(J) = α(φ(ψ− µY) − (1− δ)ψµX + (1− δ)µXµY + δγµY) (5.7)
60 analyse eines räumlichen räuber-beute systems
Abbildung 5.1: Beispiel für eine Sattel-Knoten Bifurkationsoberfläche (rot)
und eine Hopfbifurkationsoberfläche (blau) in einem 3 Para-
meter Diagramm (fest: α = 0,1;ψ = 1;µX = 2;φ = 1) für ein
isoliertes Räuber-Beute System.
Tr(J) = φ− (1− δ)µX − δγ+α(ψ− µY) (5.8)
Die zuvor angesprochenen Bedingungen an die Determinante und
die Spur ergeben einen stabilen Bereich, wenn Det(J)> 0 und Tr(J)<
0 erfüllt sind. Aufgrund dieser sehr allgemeinen Voraussetzung kann
man mittels Ableitung der Gleichungen (5.7) und (5.8) versuchen
grundsätzliche Aussagen über die Lage der Oberflächen und somit
den stabilen bzw. instabilen Bereich im Parameterraum zu machen.
∂Det(J)













= α((1− δ)(µY −ψ))
∂Det(J)
∂µY






















Auswirkungen auf die Stabilität, die völlig unabhängig von der Wahl
weiterer Parameter sind, wurden direkt durch eine Einfärbung der
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entsprechenden Einflüsse in den Gleichungen (5.9) dargestellt. Per
Definition sind alle generalisierten Parameter nicht negativ und so-
mit kann man die Grünfärbung als stabiler werdend mit einem hö-
heren Wert für den Parameter, nach dem abgeleitet wurde, verstehen.
Eine Rotfärbung hingegen bedeutet eine wahrscheinlichere Destabili-
sierung.
Abl. Det(J) Tr(J) Int. ø Det(J) Tr(J) Ges. Num.
φ × [0;1] 0.5 −0,1 1 × ×
δ [0;1] 0.5 0 0,5 × ×
γ X X [0;2] 1 0,075 −0,5 X X
ψ × [0;1] 0.5 (−0,25) (0,1) × (X)
µX X [1;2] 1.5 0,05 −0,5 X X
µY X [1;2] 1.5 0,075 (−0,1) X (×)
α 0 [10−3;101] 0.1 0 −1 X (X)
Tabelle 5.1: Einfluss der einzelnen Parameter auf die Lage der Bifurkations-
oberflächen ohne weitere Annahmen. Daneben die plausiblen
Parameter und was daraus für die Stabililtät erwartet wird.
In Tabelle 5.1 sind die Einflüsse nochmal zusammengefasst und
mit eingesetzten Werten für ein angenommenes Standardbeispiel ver-
sehen. Hier wurden die Mittelwerte der Intervalle (für die Zeitskale
α der Mittelwert des Exponenten) zur Vorhersage genommen. Im An-
schluss wurde die Korrelation der Parameter von 106 Räuber-Beute
Systeme mit der Stabilität berechnet und das Ganze über 10 Durch-
läufe gemittelt. Das Ergebnis ist als Trend in der Tabelle 5.1 (Spalte
Num.) und als Balkendiagramm in Abbildung 5.2 dargestellt.
Ganz allgemein kann man also sagen, dass höhere Werte von γ,
also von der Sensitivität der Jagd bezüglich der Beutedichte, einen
sehr stabilisierenden Effekt haben, der sowohl auf die Sattel-Knoten
als auch auf die Hopfbifurkation wirkt. Wie stark dieser jeweils ist,
ist von anderen Parametern abhängig. Diese Erkenntnis, welche auch
schon in den vorherigen Kapiteln dieser Arbeit gezeigt wurde, konnte
auch in der numerischen Beispielrechnung gefunden werden.
Höhere Nichtlinearitäten in der Mortalität, sowohl für die Beute
(µX) als auch für den Räuber (µY), verhindern Oszillationen und för-
dern generell die Stabilität des Systems (siehe vorherige Kapitel). Für
die Beute wird dies ausnahmslos in allen Bereichen erfüllt. Eine hö-
here Nichtlinearität für die Mortalität des Räubers wirkt in den Simu-
lationen minimal destabilisierend.
Eine größerer Wert für die Nichtlinearität der Ressourcenaufnahme
(φ) wirkt destabilisierend auf Fixpunkte, da dieser Oszillationen för-
dert. Dies bestätigt sich auch für alle hier angestellten Betrachtungs-
weisen. Ein ähnliches Ergebnis war für den Einfluss der Räuberdichte
























Abbildung 5.2: Korrelation der einzelnen Parameter mit der Stabilität des
Fixpunktes. Hierfür wurden 106 Räuber-Beute Systeme 10
mal untersucht und der Mittelwert darüber genommen. Ins-
gesamt waren 93,9% der Systeme stabil.
auf die Jagd (ψ) zu erwarten. Ähnlich wie bei der Räubermortalität
zeigt sich hier jedoch ein geringfügig inverser Trend zu dem erwarte-
ten Einfluss.
Die Trends in Tabelle 5.1 können natürlich ein Gefühl für das Ergeb-
nis bei Parameteränderung liefern, jedoch ist die Aussagekraft bezüg-
lich der genauen Lage der Bifurkationsoberflächen sehr gering. Aus
diesem Grund sind in Abbildung 5.3 Beispieldiagramme für verschie-
dene Parameterwerte abgebildet und wie auch im letzten Beispiel in
Abbildung 5.1, befindet sich jeweils rechts unten in den einzelnen
Diagrammen der stabile Bereich. Dieser wird durch die angrenzen-
den Bifurkationsoberflächen limitiert und prinzipiell könnte das sta-
bile Parameterraumvolumen als Maß der Stabilität in diesem System
herangezogen werden. Dieses sollte bei einer Gleichverteilung der Pa-
rameter eng mit dem prozentualen Anteil an stabilen Systemen ver-
knüpft sein. Man sieht unter Änderung der einzelnen Parameter die
durch die Korrelation ermittelten Trends aus Abbildung 5.2.
Im Folgenden sollen diverse Systeme untersucht werden. Dies ge-
schieht im generalisierten System über die Wahl der Parameter bzw.
Parameterintervalle. Diese in Tabelle 5.2 aufgelisteten Szenarien cha-
rakterisieren die lokale Dynamik auf verschiedenste Weise. Szenario
(1) gibt das Intervall γ ∈ [0;2] vor und repräsentiert somit eine Hol-
ling Typ 3 Dynamik (für die Untersuchung jetzt erstmal als Ausgangs-
punkt bzw. Standard anzusehen). Wohingegen Szenario (2) eben die-
ses Intervall auf γ ∈ [0;1] einschränkt und somit nicht mehr als eine
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Abbildung 5.3: Bifurkationen (rot: Sattel-Knoten, blau: Hopf) für alle sie-
ben Parameter. In jedem Diagramm ist die x-Achse γ ∈ [0;1]
(bis 2 weiterhin alles stabil), die y-Achse δ ∈ [0;1] und die
z-Achse µY ∈ [1;2]. Innerhalb eines Kastens erhöht sich von
links nach rechts α = {0.01;1;10} und von oben nach unten
µX = {1;1.5;2}. Die Kästen an sich unterscheiden sich von
links nach recht durch wachsendes φ= {0.8;1} und von oben
nach unten durch wachsendes ψ= {0.8;1}.
Holling Typ 2 Dynamik beschreiben kann. Szenario (3) schließt eine
Jägerstörung untereinander aus (ψ = 1), Szenario (4) fokussiert sich
allein auf logistisches Wachstum der Beute (φ= 1, µX = 2) und Szena-
rio (5) auf eine gleiche Zeitskala von Räuber und Beute (α = 1). Eine
Kombination aus den Szenarios (2), (3) und (4) liefert Szenario (6) und
eine weitere beliebte Auswahl, die noch zusätzlich den Räuber auf li-
neare Mortalität festsetzt (µY = 1), wird in Szenario (7) angenommen.
Zur Auswertung werden die Werte für die Parameter zufällig aus
einem gleichverteilten Intervall gezogen (für den Parameter α bezieht
sich das auf den Exponent) und das Ganze erfolgt prinzipiell 106 mal,
wobei die Korrelationen über 105 Netze gebildet und dann über 10
Durchgänge gemittelt werden.
Die starken Einflüsse der Parameter sind alle gleich, was in Abbil-
dung 5.4 sehr gut zu sehen ist. Einzig eine höhere Nichtlinearität in
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der Mortalität des Räubers (µY) liefert nur für ψ = 1 eine positive
Korrelation mit der Stabilität.
Deutliche Unterschiede gibt es jedoch in der Anzahl der stabilen
Netze. Diese variiert zwischen 69,3% für das oft für konventionel-
le Dynamik genommene Szenario (7) bis hin zu 95,0% für ein Modell
mit Holling Typ 3 Dynamik und keinen Zeitskalenunterschieden bzw.
gleicher Biomassenumsatzrate zwischen Räuber und Beute. Der An-
teil der Systeme die auf einem stabilen Fixpunkt landen wird auch
noch im Zusammenhang mit den zwei Habitaten angesprochen und
wie dieser durch die Migration beeinflusst wird.
Szen. φ δ γ ψ µX µY α
(1) Holling T3 [0;1] [0;1] [0;2] [0;1] [1;2] [1;2] [10−3;101]
(2) Holling T2 [0;1] [0;1] [0;1] [0;1] [1;2] [1;2] [10−3;101]
(3) keine Jägerst. [0;1] [0;1] [0;2] 1 [1;2] [1;2] [10−3;101]
(4) logistisches Wachs. 1 [0;1] [0;2] [0;1] 2 [1;2] [10−3;101]
(5) keine Zeitsk. [0;1] [0;1] [0;2] [0;1] [1;2] [1;2] 1
(6) (2)+(3)+(4) 1 [0;1] [0;1] 1 2 [1;2] [10−3;101]
(7) beliebt 1 [0;1] [0;1] 1 2 1 [10−3;101]
Tabelle 5.2: Wahl verschiedener Szenarien über die Parameterintervalle für
die Stabilitätsbestimmung der Fixpunkte mittels Gleichung 5.6
und die Bestimmung der Korrelation der Parameter mit der Sta-
bilität.
5.3 erweiterung um ein zweites habitat
Nachdem nun die ersten Einsichten für das generalisierte Räuber-
Beute System gesammelt wurden, soll nun ein weiteres Habitat hin-
zugefügt werden. Zunächst soll dies allgemein modelliert werden, be-
vor Vereinfachungen gemacht werden, die das Treffen von Aussagen
um einiges einfacher machen.
5.3.1 Allgemeine Formulierung
Der lokale Anteil der Gleichungen entspricht den zuvor eingeführten
Gleichungen 2.10 für Räuber-Beute Systeme. An dieser Stelle werden
zusätzlich Migrationsterme eingeführt. Eine allgemeiner Ansatz lässt
sich wie folgt niederschrieben:


















































Abbildung 5.4: Korrelation der einzelnen Parameter mit der Stabilität des
Fixpunktes für verschiedenen Beispielparametersätze mit je-
weils biologischer Bedeutung. Hierfür wurden 106 Räuber-
Beute Systeme 10 mal untersucht und der Mittelwert dar-
über genommen.
(5.10)
In diesem allgemeinen Fall gibt es einen Emigrationsterm, der durch
die Funktion EUi,j(X,Y) beschrieben wird. Er gibt an was von Spezies
U von Habitat j zu Habitat i migriert. Dieser Term kann von allen
im System vorhandenen Biomassendichten abhängig sein. Die nahe-
liegenden Fälle sind sicherlich eine Abhängigkeit von den Biomassen-
dichten der selbigen und aller mit dieser Spezies interagierenden Spe-
zies. Beides jeweils für die Biomassendichten im Start aber auch im
Zielhabitat. Für das hier vorliegende 2-Habitat 2-Spezies Modell be-
deutet dies also eine Abhängigkeit von allen Spezies. Was in Habitat
i ankommt wird dann noch mit einer Immigrationsfunktion IUi,j(X,Y)
multipliziert. Es ist durchaus möglich, dass dieser Term ungleich 1
ist und es z.B. Verluste auf dem Weg gibt. Um nicht noch weitere
unbestimmte Parameter in das System einpflegen zu müssen wird
die Funktion auf einen Skalar ηUi,j gesetzt. Es gibt somit keine Ab-
hängigkeit von den vorliegenden Biomassendichten für diesen Term.
Somit ergibt sich das Gleichungssystem (5.11), auf welches wie auch
im letzten Abschnitt die generalisierte Methode angewendet wird.
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(5.11)
Erneut wird auf die angenommenen Fixpunkte von Variablen und
Funktionen normiert, bevor neue Parameter eingeführt werden um































































































































































































Neu sind an dieser Stelle die Parameter νUi und ρ
U
i , bzw. ihre Pen-
dants ν˜Ui und ρ˜
U
i , welche den Anteil an Biomassenzuwachs und -
verlust, bzw. den eben nicht durch Migration verursachten Anteil am
Zuwachs und Verlust, einer Spezies U in Patch i am Fixpunkt durch
Migration angeben. Mit diesen eingeführten Skalenparameter lassen






1 g1(x1) − ρ˜
X
1 δ˜1m1(x1) − ρ˜
X




























2 g2(x2) − ρ˜
X
2 δ˜2m2(x2) − ρ˜
X
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(5.17)
Wie im 1-Habitat System ist es nun nötig Exponentenparameter für
die Werte der Ableitungen am Fixpunkt zu definieren. Diese müssen
im Weiteren mit Werten belegt werden, um aus der aufgestellten Ja-





|∗ , µXi :=
∂mi(xi)
∂xi








































Die ersten fünf Parameter (aus den Gleichungsreihen (5.18) und (5.19))
beschreiben ausschließlich die lokale Dynamik und sind in dem Fall
komplett gleich definiert wie zuvor für das 1-Habitat System. Die fol-
genden acht Terme bzw. Definitionspaare beziehen sich rein auf die
Nichtlinearität des Emigrationsterms in Bezug auf jeweils alle Spezies
im System. Betrachtet man nun die Ableitung der Funktion eUi,j(x,y),
dann beschreibt ω Ableitungen nach der gleichen Spezies U, wohin-
gegen κ die Ableitung nach der jeweils anderen Spezies beschreibt.
Die Parameter mit ·ˆ geschrieben, werden nach der jeweiligen Spezies
im Zielhabitat abgeleitet, wenn nicht, also der Parameter ganz nor-
mal, dann nach der Spezies im Starthabitat. Dies sollte auch aus den
Gleichungen ersichtlich sein. Welche Szenarien durch diese Parame-
ter beschrieben werden könnten, soll nun kurz beispielhaft dargestellt
werden, bevor einige später für homogene Habitate letztendlich aus-
gewertet und diskutiert werden. Den beliebten Diffusionsansatz mit
einer linearen Abhängigkeit der Migrationsrate von der Speziesdichte
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[61, 62], auch zufällige Migration genannt, liegt für eine Spezies vor,
wenn ωUi,j = 1. Je nachdem wie die Migration modelliert ist sind hier
auch durchaus andere Werte möglich. Ein Wert für κXi,j beschreibt die
Abhängigkeit der Beutemigration von der Räuberdichte im Starthabi-
tat. Ein positiver Wert bedeutet somit, dass je mehr Räuber im Aus-
gangshabitat vorhanden sind, desto mehr Beute migriert. Dies ist das
sogenannte prey escape Szenario [88]. Genauso wandert ein Räuber
gerne zu Beuten hin, wenn die Migrationsrate von der Beutedichte
abhängt und somit ein Eintrag für κYi,j vorhanden ist [58]. Auf diesem
Weg lassen sich noch viele weitere Möglichkeiten konstruieren.














· ν˜Xi φi − ρ˜Xi δ˜iµXi − ρ˜Xi δiγi + νXi ωˆXi,j − ρXi ωXj,i −ρ˜Xi δiψi + νXi κˆXi,j − ρXi κXj,i















































In den Matrizen auf der Diagonalen befinden sich 2× 2 Blöcke, die
neben Einträgen für die Migration auch Einträge für die lokale Dy-
namik enthalten. Die anderen Blöcke sind rein durch die Migration
erzeugt.
5.3.2 Vereinfachung auf homogene Habitate
Im allgemeinsten Fall wird dieses Modell durch mehr als 40 Parame-
ter beschrieben, was eine strukturierte Analyse sehr schwer macht.
Aus diesem Grund soll zunächst der homogene Fall untersucht wer-
den. Hierbei werden die Habitate und die Dynamik darin als gleich
angenommen, was dazu führt, dass einige Parameter nun den glei-














ν˜Xφ− ρ˜Xδ˜µX − ρ˜Xδγ+ νXωˆX − ρXωX −ρ˜Xδψ+ νXκˆX − ρXκX
ν˜Yγ+ νY κˆY − ρYκY ν˜Yψ− ρ˜YµY + νYωˆY − ρYωY
)








νXωX − ρXωˆX νXκX − ρXκˆX
νYκY − ρY κˆY νYωY − ρYωˆY
)
.
Wie für das 1-Habitat System soll nun die Korrelation der einzel-
nen Parameter mit der Stabilität betrachtet werden. Hierzu wurde in
Abbildung 5.5 für alle Parameter ein plausibles Intervall angenom-




























Abbildung 5.5: Korrelation der einzelnen Parameter des Standardszenarios
für 2 Habitate mit der Stabilität des Fixpunktes. Hierfür wur-
den 105 Räuber-Beute Systeme 10 mal untersucht und der
Mittelwert darüber genommen.
Die Wahl der lokalen Parameter entsprechen dem Fall (1) aus Ta-
belle 5.2 für nicht weiter eingeschränkte 1-Habitat Systeme mit plau-
siblen Parameterintervallen. Die Wahl der Skalenparameter νU und
ρU ergibt sich aus der Definition im maximalen Intervall [0;1] und
die Exponentenparameter werden maximal quadratisch, entweder im
Zähler (+2) oder im Nenner (−2) der Funktion bezogen auf die ent-
sprechende Spezies gewählt. Für diesen Fall reduziert sich der Anteil
der stabilen Systeme von 93,9% auf 22,7%. Die Einflüsse der loka-
len Parameter bleibt weitestgehend erhalten. Die Skalenparameter für
den Biomassenzuwachs durch Migration haben für die Beute einen
minimalen negativen und für den Räuber einen minimalen positi-
ven Einfluss. Diese sind jedoch so klein, dass sie nicht erwähnens-
wert sind. Der Anteil der durch Migration an Biomasse verloren geht,
hat bei einem steigenden Wert einen destabilisierenden Einfluss. Bei
den Exponentenparametern bzw. Elastizitäten der Migrationsfunkti-
on sieht man einen stabilisierenden Einfluss, wenn die Migrations-
funktion sensitiver im Bezug auf sich selbst im Ausgangshabitat rea-
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giert. Gleichzeitig würde ein höherer Wert in der Sensitivität bezo-
gen auf das Zielhabitat das System destabilisieren. Diese Effekte sind
ähnlich wie der stabilisierende Einfluss der quadratischen Mortalität
zu werten. Anhand der Einträge der Jacobimatrix gesprochen, führen
diese Konstellationen eher zu negativen Einträgen auf die Diagonalen
der Jacobimatrix und machen stabile Systeme wahrscheinlicher. Die
Einflüsse der Elastizitäten κ sind eher gering und je nach Habitat der
Bezugsspezies genau umgekehrt zu sehen. Eine sensitive Beutemigra-
tion bezüglich des Räubers im Ausgangshabitat stabilisiert (prey esca-
pe) wohingegen der Bezug auf das Zielhabitat destabilisierend wäre.
Die Korrelationen mit den Räuberpopulationen sind deutlich gerin-
ger.
Im Folgenden sind neben diesem so definierten Standardszenario
noch neun weitere mit den zugehörigen Parametern (siehe Tabelle
5.3) erwähnt und werden über die Korrelationen und den Anteil der
stabilen Netze ausgewertet.
Szen. φ δ γ ψ µX µY α νX νY ρX ρY ωX ωY ωˆX ωˆY κX κY κˆX κˆY
(1) Stand. [0;1] [0;1] [0;2] [0;1] [1;2] [1;2] [10−3 ;101] [0;1] [0;1] [0;1] [0;1] [−2;2] [−2;2] [−2;2] [−2;2] [−2;2] [−2;2] [−2;2] [−2;2]
(2) Diff. [0;1] [0;1] [0;2] [0;1] [1;2] [1;2] [10−3 ;101] [0;1] [0;1] [0;1] [0;1] 1 1 0 0 0 0 0 0
(3) Jans95 1 [0;1] [0;1] 1 2 1 [10−3 ;101] [0;1] [0;1] [0;1] [0;1] 1 1 0 0 0 0 0 0
(4) Jans01 1 [0;1] [0;1] 1 2 1 [10−3 ;101] 0 [0;1] 0 [0;1] 0 1 0 0 0 0 0 0
(5) Huang 1 [0;1] [0;1] 1 2 1 [10−3 ;101] 0 [0;1] 0 [0;1] 0 1 0 0 0 [−1;0] 0 0
(6) Abrams 1 [0;1] [0;1] 1 2 1 [10−3 ;101] 0 [0;1] 0 [0;1] 0 1 0 0 0 −κˆY 0 [0; λb4h ]
(7) ElAbdllaoui 1 [0;1] 1 1 2 1 [10−3 ;101] [0;1] [0;1] [0;1] [0;1] 1 1 0 0 1 −1 0 0
(8) Mchich 1 1 1 1 0 1 [10−3 ;101] [0;1] [0;1] [0;1] [0;1] 1 1 0 0 [0;1] 0 0 0
Tabelle 5.3: Gegenüberstellung der Parameter, die unterschiedliche Modelle
beziehungsweise Szenarios darstellen. Diese sind nach der loka-
len Dynamik in Abschnitte eingeteilt. Zum Teil handelt es sich
um in anderen Arbeiten untersuchte Modelle (Szenarien (3) - (8)
aber auch konstruierte Szenarien, wie das ganz allgemeine Sze-
nario ((1) Stand.) und die Einschränkung auf Diffusion ((2) Diff.)
Szenario (1) und (2) weisen, wie oben erwähnt, lokal keine grö-
ßeren Einschränkungen auf und bieten für die Sensitivität der Jagd
bezogen auf die Beutebiomasse γ sogar die Möglichkeit des quadra-
tischen Zusammenhangs. Während Szenario (1) plausible Intervalle
für alle Migrationsparameter zulässt, beschreibt Szenario (2) ein ein-
faches Diffusionsszenario.
Die folgenden vier Szenarien (3) - (6) sind in der lokalen Dynamik
zunächst eingeschränkt und entsprechen der als beliebt definierten
Konfiguration (7) aus dem 1-Habitat System. Die Beute wächst lo-
gistisch und wird maximal linear von den Räubern, die sich nicht ge-
genseitig stören, gejagt. Die Räuber weisen nur eine lineare Mortalität
auf. Szenario (3) wird unter anderem von Jansen [61] verwendet und
beschreibt Diffusion von Räuber und Beute, während sich Szenario
(4) [62] nur auf Räuberdiffusion beschränkt. Huang und Diekmann
[58] verringern die Emigrationsrate des Jägers eines Habitats in Ab-
hängigkeit vom Beuteangebot auf dem selbigen, was κY = [−1;0] in
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Szenario (5) zulässt. In der Arbeit von Abrams und Ruokulainen [2]
wird direkt von adaptiver Migration gesprochen, was so umgesetzt
wird, dass ein Räuber seine Migration sowohl anhand der Beutepo-
pulation im Ausgangshabitat als auch der Population im Zielhabitat
variiert. Dies führt zum Setzen von κY und κˆY für Szenario (6).
Die letzten beiden Szenarien (7) ElAbdllaoui [34] und (8) Mchich
[88] schränken die lokale Dynamik weiter ein und lassen die Beute
vor dem Räuber fliehen (κX), wobei El Abdllaoui et al. noch zusätzlich
den Räuber bei guter Beutedichte in seinem Starthabitat sesshafter
gestaltet (κY < 0).
In Abbildung 5.6 sind die errechneten Korrelationen der Parame-
ter mit der Stabilität aufgezeigt. Die einzelnen Szenarien sind hier
grob nach der lokalen Dynamik aufgeteilt, wobei in der dritten Grafik
die Szenarien (7) ElAbdllaoui und (8) Mchich trotz unterschiedlicher
Dynamik zusammengefasst wurden. An dieser Stelle sei nochmal er-
wähnt, dass es logischerweise für feste Werte keine Korrelation gibt
und somit Szenarien mit vielen vorgegebenen Konstanten Parame-
tern per se weniger Balken und somit Erkenntnisse aufweisen (sie-
he (8) Mchich in Abbildung 5.6 unten). Meist kommen die stärkeren
Einflüsse der Parameter durch die lokale Dynamik. Eine Ausnahme
bieten natürlich Systeme mit klar bestimmter Dynamik aber auch das
Szenario (1) Stand., da hier alle Migrationsparameter in einem sehr
weiten Intervall gewählt werden und somit Effekte stärker ausfallen
können. Analytisch kann man diese Aussage auf die Potenz der Ein-
träge bezüglich der Veränderungen von Elementen der Stabilität be-
stimmenden Jacobimatrix beziehen.
Szenario 1-Patch 2-Patch
(1) Stand. 93,9% 22,7%
(2) Diff. 93,9% 92,4%
(3) Jans95 69,3% 69,3%
(4) Jans01 69,3% 69,3%
(5) Huang 69,3% 55,2%
(6) Abrams 69,3% 69,3%
(7) ElAbdllaoui 100,0% 62,5%
(8) Mchich 0,0% 0,0%
Tabelle 5.4: Prozentualer Anteil an Systemen mit einem stabilen Fixpunkt
für die entsprechenden Parameter mit und ohne Migration.
In Tabelle 5.4 sind die Unterschiede in der Stabilität zwischen dem
1-Habitat System (isoliert, also rein lokal) und dem 2-Habitat System
niedergeschrieben. Es sei erwähnt, dass diese Werte sich auf die in
diesem Abschnitt der Arbeit genutzten Definition der Stabilität über





































































Abbildung 5.6: Korrelation der einzelnen Parameter aus Tabelle 5.3 mit der
Stabilität des Fixpunktes. Hierfür wurden 105 Räuber-Beute
Systeme 10 mal untersucht und der Mittelwert darüber ge-
nommen. Die Grafiken sind anhand der lokalen Dynamik
gruppiert, wie Tabelle 5.3. Oben die Dynamik mit freien Pa-
rametern (Tabelle 5.2), in der Mitte die beliebte Dynamik mit
z.B. Holling Typ 2 und unten zwei Einzelfälle.
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die Stabilität eines vorhandenen Fixpunktes ergibt. In vorhandenen
Arbeiten, wie die von Gross et al. [48], aber auch in den vorherigen
Abschnitten wurden die stabilisierenden Einflüsse generalisierter Pa-
rameter aufgezeigt. Es ist nun nicht verwunderlich, dass die erste
Gruppe einen höheren Wert der Stabilität aufweist. Hier sind unter
anderem höhere Werte für Sensitivität bezüglich der Beute in der
Jagd (γ) und geringere Exponenten für die Ressourcenaufnahme (φ)
und Jägerstörung (ψ) möglich. Für die beiden Einzelfälle (7) ElAbdl-
laoui und (8) Mchich liegen zwei konträre Situationen vor. Während
in dem Modell von Mchich nie ein stabiler Fixpunkt möglich sein
kann, liegt bei ElAbdllaoui immer ein solcher vor.
Nimmt man ein zweites Habitat dazu erreicht man im besten Fall,
dass die Anzahl der stabilen Netze nicht abnimmt. Alle Werte in Ta-
belle 5.4 sind für 2 Habitate (rechte Spalte) also kleiner oder gleich
der linken Spalte für 1 Habitat.
Betrachtet man nun die Korrelationkoeffizienten der Migrationspa-
rameter, lassen sich für die Biomassenabnahme durch Migration Pa-
rameter finden, die mit höheren Werten eine höhere Wahrscheinlich-
keit haben stabile Systeme zu haben. Interessant ist, dass sich diese
Erkenntnis für Skalenparameter (Abbildung 5.7 oben) nur auf Para-
meter bezieht, die den Anteil an Biomassenabnahme durch Migration
(ρ) darstellen. Die Migration aus einem Habitat heraus kann durch-
aus als selbstregulierender Effekt der Spezies verstanden werden und
ist dann auch nur eine andere Art der Mortalität. Der lokal zugehöri-
ge Skalenparameter (δ) zeigt auf, dass mehr Biomassenverlust durch
Mortalität besser ist.
Für die Elastizitäten bzw. Exponentenparameter der Migrations-
funktionen (Abbildung 5.7 unten) gilt fast ausschließlich für den Stan-
dardfall merkliche Einflüsse der Migration auf die Stabilität. Wie vor-
her angesprochen liegt dies an den weiten Intervallen für die entspre-
chenden Parameter. Einzige Ausnahme bildet der Parameter κY für
Szenario (5) Huang. In diesem Modell beschreibt der Parameter mit
dem Intervall [−1;0] den Effekt, dass Jäger bei hoher Beutedichte we-
niger migrieren wollen. Hier bedeuten höhere Werte eine geringere
Sensitivität bezüglich der Beutedichte.
5.3.3 Analytischer Ansatz
Durch die oben getroffene Vereinfachung der Betrachtung homoge-
ner Habitate, lässt sich die Berechnung der Eigenwerte weiter verein-
fachen. Unter Hinzunahme der master stability function [94] lässt sich
die Dimension des vorliegenden Problems gemäß Gleichung (5.26)
reduzieren.
λ(J) ⇒ λ±(J ′) := λ±(L±M) (5.26)























































Abbildung 5.7: Gegenüberstellung der Korrelation der Parameter, die die
Migration betreffen. Die Grafiken sind aufgeteilt nach den
Skalenparametern (oben) und den Exponentenparametern
(unten).
5.3 erweiterung um ein zweites habitat 75
Somit muss man statt des Eigenwertproblems der Dimension vier,
zwei Eigenwertprobleme der Dimension zwei lösen. Der Grund dafür







und liefert die Eigenwerte λ(A(J)) = {−1;+1} und führt mit der allge-
meinen Darstellung der master stability function für Fixpunktsysteme
λ(J) ⇒ λ¯(J ′) := λ¯(L+ λ(A(J))M) (5.28)
zu oben stehender Gleichung (5.26).







ν˜Xφ− ρ˜Xδ˜µX − ρ˜Xδγ+ (νX ∓ ρX)(ωˆX ±ωX) −ρ˜Xδψ+ (νX ∓ ρX)(κˆX ± κX)
ν˜Yγ+ (νY ∓ ρY)(κˆY ± κY) ν˜Yψ− ρ˜YµY + (νY ∓ ρY)(ωˆY ±ωY)
)
.
Eine allgemeine Vereinfachung der Eigenvektoren ist für homo-
gene Habitate auch einfach möglich. So lassen sich die Eigenvekto-
ren des vierdimensionalen Systems durch die des zweidimensionalen
Systems ausdrücken:
L1 L2 M1 M2
L3 L4 M3 M3
M1 M2 L1 L2
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wobei λ = {λ+;λ−} gesetzt werden kann und somit erhält man durch
geschicktes Einsetzen (Gleichungen (5.30) und (5.31) nach λ± auflö-
sen und in Gleichung (5.29) einsetzen) folgende Bedingungen für die
Eigenvektoren:
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Aus diesen Bedingungen lässt sich die folgende Gleichung (5.34) des
Eigenwertproblems vierdimensional, jedoch reduziert, schreiben.

L1 L2 M1 M2
L3 L4 M3 M3
M1 M2 L1 L2














Für unsere Zwecke vereinfacht formuliert, weisen die Eigenvekto-
ren die Richtung, in die sich kleinste Störungen vom Fixpunkt aus-
breiten. Das Maß bzw. die Stärke wird durch den Eigenwert beschrie-
ben. Negative Eigenwerte deuten in Richtung des Fixpunktes, positi-
ve davon weg.
In oben beschriebenen Eigenvektoren des vierdimensionalen Sys-
tems, beschreiben die beiden ersten Einträge die Entwicklung bzw.
Richtung für das erste Habitat und die beiden letzten eben selbiges
für das zweite Habitat. Dadurch dass die Einträge der Eigenvektoren
für das zweite Habitat die gleichen Einträge wie die des ersten Ha-
bitats vorweisen und beide Vorzeichen eine Lösung darstellen, führt
dies zu zwei existierenden Lösungen. Zum einen gibt es ein Eigen-
vektorpaar was beide Habitate in die gleiche Richtung stört und ein
zweites was zu einer Störung in entgegengesetzte Richtungen führt.
Wie sich das System letztendlich verhält ist durch den Eigenvektor
zum betragsgrößten Eigenwert gegeben. Ein Beispiel, was aus dieser
allgemeinen Eigenvektorkombination folgen kann, wird im kommen-
den Abschnitt durchgespielt und bezieht sich auf synchrone und an-
tisynchrone Oszillationen.
5.4 anwendung auf ein konventionelles system
Als Basis für diese Untersuchungen wurde das Räuber-Beute Modell
von Abrams und Ruokulainen [2] herangezogen. Hierbei handelt es
sich um eine adaptive Migration, bei der nur der Räuber migriert und
dies in Abhängigkeit von den Wachstumsraten in beiden Habitaten
macht.
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Das Modell lautet in konventioneller Schreibweise:












Wie man aus dem Gleichungssystem (5.35) aber auch aus der Tabelle
5.3 ((6) Abrams) sehen kann, wird die Beute durch logistisches Wachs-
tum beschrieben und wird mittels Holling Typ 2 Dynamik durch den
Räuber gejagt. Der Räuber nimmt die Biomasse der Beute auf und
hat einen linearen Mortalitätsterm. Die Summe dieser beiden Terme
für den Räuber werden als Wachstumsrate Wi für das Habitat i de-
finiert. Die Migration erfolgt über eine Funktion, die die Differenz
der Wachstumsraten der beiden Habitate als Exponent hat und daher
auch zu einer Grundmigration führt wenn die Wachstumsraten gleich
sein sollten. Für weitere Details zum Modell verweise ich and dieser
Stelle auf die entsprechende Arbeit von Abrams und Ruokulainen [2].
Im Folgenden wird das Gleichungssystem (5.35) durch Auswahl ei-
nes Parametersatzes festgelegt. Festgelegt werden r= k=C= 1,b= 14 ,
h = 3, d = 150 und m =
1
2000 . Die Fitnesssensitivität, als welche man
das ζ ansehen kann, wird im folgenden variiert, um die Dynamik zu
beeinflussen. Somit erhält man das folgende Gleichungssystem:

























Entkoppelt man die Systeme, indem die Migration zwischen den Ha-
bitaten entfernt wird (m = 0), liegt in dem hier über die Parameter
festgelegten Fall, ein oszillierendes System vor. Die Beute R ist in ih-
rem Habitat sehr nah an der Aussterbeschwelle aber schafft es immer
wieder sich zu erholen. Der entsprechende Räuber N schwingt leicht
phasenverschoben, jedoch für dieses System mit größerer Biomasse,
mit. Die entsprechende Darstellung der Zeitreihen befindet sich in
Abbildung 5.8.
Koppelt man die Systeme nun mittels der Migration, so wie es
auch in den ursprünglichen Gleichungen (5.36) dargestellt ist, liefert,
wie schon oben erwähnt, die Fitnesssensitivität ζ für unterschiedli-
che Werte unterschiedliche Szenarien. Setzt man ζ = 0, erhält man
eine fitnessunabhängige Migration, auch bekannt als Diffusion oder
zufällige Migration, die in den vorherigen Teilen stets Gegenstand
























Abbildung 5.8: Die Dynamik zweier ungekoppelter Systeme. Die Zeitreihen
verhalten sich gleich und weisen nur aufgrund unterschied-
licher Startwerte eine Phasenverschiebung zwischen den Ha-
bitaten auf.
der Untersuchung war. Für Parameter ζ > 0 hat man eine adaptive
Migration. Interessant sind die zugehörigen Zeitreihen, die in Abbil-
dung 5.9 dargestellt sind.
Die Systeme für die zufällige Migration synchronisieren sich recht
schnell und genauso wie in dem isolierten System schwingen sie bei
gleicher Amplitude und auch Periode (T = 200).
Wählt man nun einen höheren Wert für die Fitnesssensitivität (hier
ζ= 70), ist wie in Abbildung 5.9 zu sehen, eine anderes dynamisches
Verhalten des Gesamtsystems präsent. Es tritt eine anti-Synchrone Os-
zillation der beiden Habitate zueinander auf. Für die Spezies inner-
halb der Habitate liegt eine deutlich kleinere Periode (ca. 70) vor und
man sieht den Vorteil durch die adaptive Migration für den Räuber,
dadurch dass er leicht höhere Biomassendichten erreicht. Für die Beu-
te bedeutet dies natürlich leicht niedrigere Dichten.
Nun können wir mit der bisherigen Definition von Stabilität, die
in diesem Kapitel der Arbeit geprägt wurde, keine neuen Erkennt-
nisse sammeln. Vom Standpunkt der Fixpunkte sind beide Varianten
instabil und auch bei Betrachtung der Robustheit sind beide iden-
tisch, in diesem Fall mit einer Robustheit von 1. Eine Kenngröße, die
in diesem Fall die Stabilität für beide Fälle unterschiedlich darstellen
würde, wäre die Stärke der Fluktuationen. In diesem Fall sind die
Gesamtbiomassen des Systems für die einzelnen Spezies und beide
Szenarien in Abbildung 5.10 dargestellt. Durch die antisynchrone Os-
zillation liegt in dem einen Habitat ein Minimum einer Spezies vor,















































Abbildung 5.9: Bei Diffusion (oben) synchronisieren sich die Patches und
man beobachtet das gleiche Verhalten wie für das isolierte
System. Für leichte adaptive Migration (unten, hier: ζ = 70)
erhalten wir asynchrone Oszillationen mit größerer Ampli-
tude und Frequenz.
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während in dem anderen Habitat ein Hochpunkt vorliegt. Dadurch
wird zwar die Gesamtbiomasse geringer gehalten, jedoch fallen die
Fluktuationen kleiner aus und selbst die Beutepopulation ist für die






















Abbildung 5.10: Durch die asynchronen Oszillation weisen die Populatio-
nen für die adaptive Migration weitaus geringere Fluktua-
tionen auf.








0.0542368 + 0.111593 I = 0.124075
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Abbildung 5.11: Beispiel der Einträge der Eigenvektoren mit zugehörigen
Eigenwerten für adaptive Migration (oben) und Diffusion
(unten).
Stellt man sich nun die Frage nach den Gründen für den Wech-
sel der Oszillationsart, so hat der vorherige Teil dieses Kapitel einen
Hinweis auf die Eigenvektoren gegeben. In Abbildung 5.11 sind die
entsprechenden vier Eigenvektoren mit ihren jeweiligen Einträgen in
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einer komplexen Ebene dargestellt. In der oberen Reihe sind die Ei-
genvektoren der adaptiven Migration und unten die zur Diffusion ge-
hörigen Eigenvektoren. Die Sortierung der Eigenvektoren ist anhand
der Absolutwerte der Eigenwerte vorgenommen. In beiden Reihen ist
links der betragsgrößte Eigenwert und der entsprechende Eigenvek-
tor aufgeführt. Die Eigenvektoren, bei denen nur zwei Punkte ersicht-
lich sind haben jeweils zwei gleiche Werte für die jeweiligen Habitate,
was einem synchronen Verhalten zuzuordnen ist. Eigenvektoren mit
genau entgegengesetzten Einträgen gehören zu einem antisynchro-
nen Verhalten. Für die adaptive Migration besitzt der betragsgrößte
Eigenwert also einen Eigenvektor der zu antisynchronen Oszillatio-
nen führt. Der Winkel zwischen den Punkten entspricht genau dem
Versatz in der Periode zwischen Räuber und Beute.
Für das vorliegende System soll nun gezeigt werden, wann dieser
Wechsel im Typ der Oszillation stattfindet. Dazu wurden die entspre-
chenden Beträge der Eigenwerte gegen den Parameter ζ aufgetragen
und farblich, bezogen auf die Synchronität, unterschieden. In Abbil-
dung 5.12 sieht man, dass ein Wechsel der Oszillation schon bei sehr
















Abbildung 5.12: Entwicklung der Beträge der Eigenwertpaare für variieren-
de Werte der Fitnesssensitivität und den daraus resultie-
renden Betrages der Eigenwerte. Die pinken und blauen
Werte, die sich auch mit ζ nicht ändern gehören zu syn-
chronen Oszillationen, während die roten und grünen zu
antisynchronen Oszillationen gehören.
Abschließend ist zu der Kurzuntersuchung zu sagen, dass sowohl
synchrone als auch antisynchrone Oszillationen für dieses Szenario
82 analyse eines räumlichen räuber-beute systems
stets vorhanden sind, jedoch das letztendliche Verhalten durch die
Parameter gegeben ist.
5.5 diskussion
Das Hauptaugenmerk in diesem Abschnitt der Arbeit lag auf der
Stabilität eines kleinen Systems, genauer gesagt eines Räuber-Beute-
Modells. Erneut fand die generalisierte Methode Verwendung, da
sich die Betrachtung rein auf die Stabilität des vorhandenen Fixpunk-
tes beschränkt und genauere Betrachtung der Dynamik, welche Zeitrei-
hen und ähnliches nutzen würde, zunächst nicht erfolgte. Abschlie-
ßend wurde kurz eine explizite Dynamik diskutiert um Erkenntnisse
aus den Eigenwerten aufzuzeigen und Stabilität nochmal aus einem
anderen Blickwinkel zu betrachten.
Das in den Grundlagen dieser Arbeit eingeführte 1-Habitat Räuber-
Beute System wurde zu Beginn dieses Abschnitts wieder aufgegriffen
und weiter untersucht, nachdem es zuvor als Anschauungsmodell für
den Formalismus der generalisierten Methode genutzt wurde. Zu-
nächst wurden aus der errechneten Jacobimatrix, die für den zweidi-
mensionalen Fall über Matrizeneigenschaften wie die Spur und Deter-
minante ausgewertet werden kann. Mittels dieser beiden Werte bzw.
deren Kombination, lassen sich Übergänge in der Stabilität durch Bi-
furkationen bestimmen. Die so dargestellten Flächen [44, 45, 118] ent-
sprechen entweder Sattel-Knoten oder Hopfbifurkationen. Deren La-
ge im definierten Parameterraum kann somit als Stabilisierung oder
Destabilisierung interpretiert werden, wenn durch Variation der Pa-
rameter das Volumen zu- bzw. abnimmt für den der Fixpunkt des
Systems stabil ist. Wie in den oberen Abschnitten für größere Netze
aber auch in Arbeiten anderer Autoren stellen sich bekannte Korrela-
tionen gewisser Parameter mit der Stabilität ein.
Eine steigende Sensitivität der Ressourcenaufnahme bezogen auf
die Beutedichte φ hat einen negativen Einfluss auf die Stabilität des
Systems [48]. Dies ist in der Wahl der Parameter begründet, da das
Aufnahmevolumen eher unabhängig bleiben sollte. Die Möglichkeit
eine größere Aufnahme bei kleineren Beutedichten zu simulieren,
was durch negative Werte für ψ eingebaut werden könnte, fand hier
noch keine Beachtung und könnte Gegenstand zukünftiger Arbeiten
sein. Durch die aufgezeigten Korrelationen aber auch bei der Betrach-
tung der Jacobimatrix für das System ist ein stabilisierender Einfluss
wahrscheinlich. Für die Jagdsensitivität bezogen auf die Beutebiomas-
se ist die bekannte positive Korrelation zu finden (siehe oben [99]
oder [48] und weitere). Die Nichtlinearität in der Mortalität µ und
die Zuordnung des Einflusses über den Anteil des Biomassenverlus-
tes durch Jagd (bzw. 1-δ für andere Einflüsse) weisen einen bekannten
positiven bzw. negativen Zusammenhang auf, der sich als stabilisie-
render Einfluss der selbstregulierenden Effekte von Spezies zusam-
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menfassen lässt. Dieser wirkt umso besser, je höher der Wert des
Exponentenparameters ist. Dieser Zusammenhang wurde schon im
ersten Kapitel des Hauptteils aufgezeigt, ist aber auch in anderen Ar-
beiten, die mit anderen Stabilitätskriterien arbeiten, zu finden [65].
Die vielen freien Parameter des Systems für ein Habitat wurden
durch Zunahme eines weiteren Habitats in der allgemeinsten Form
noch um einige ergänzt. Prinzipiell kann jeder Parameter in jedem
Habitat anders gewählt werden. Dies würde natürlich viel mehr Fälle
simulieren, jedoch für die grundlegenden Betrachtungen, die hier ge-
macht wurden, den Rahmen sprengen. Durch Festlegung auf homo-
gener Habitate wurde die Parameteranzahl von 38 auf 19 reduziert.
Dass alle Parameter in vorher definierten Intervallen zufällig gewählt
werden, wurde nur für einen allgemeinen Fall untersucht. In den an-
deren 7 hier vorliegen Szenarien wurden weitere Einschränkungen
getroffen, um entweder spezielle Szenarien zu kreieren oder Modelle
aus bestehenden Arbeiten zu betrachten. Mehr als diese speziellen
Modelle beschreiben die Parameter dennoch ganze Klassen, für die
die Parameter zutreffen ohne genaue funktionale Zusammenhänge
oder gar konventionelle Systemparameter vorzugeben.
In dem erwähnten allgemeinsten, hier auch als (1) Standard bezeich-
neten Fall, sind die Einflüsse der lokalen Parameter auf die Stabilität
eingeschränkt, da für die Parameter der Migration sehr große Inter-
valle vorgegeben wurden und somit auch ein großer Einfluss auf die
Einträge der Jacobimatrix und eben auf die Stabilität möglich ist. An-
sonsten liegt ein sehr großer Einfluss auf die Stabilität bei den lokalen
Parametern vor und die globalen Parameter wirken leicht unterstüt-
zend. Die Migrationsintensität, die durch die Parameter ν für den
Biomassenzuwachs und ρ für die Biomassenabnahme durch Migrati-
on in einem Habitat verstanden werden kann, wirken zumeist desta-
bilisierend. Nur der Anteil der Biomassenabnahme durch Migration
birgt das Potential stabilisierend zu wirken. Dies ist darin begründet,
dass dieser Einfluss unter Umständen lokal als Mortalität angesehen
werden kann, und somit die gleichen stabilisierenden Eigenschaften
hat.
Der aus dem vorherigen Kapitel erlangte Eindruck, dass Migration
eher negativ für die Stabilität von Fixpunkten ist, bestätigt sich in
diesem Kapitel. Für alle Szenarien wurde der prozentuale Anteil der
stabilen Netze mit dem Anteil für isolierte Habitate verglichen und
die Zahl war entweder gleich (dies gilt für zufällige Migration) oder
geringer.
Durch die Annahme der Homogenität der Habitate lässt sich die
von Pecora und Carroll [94] eingeführte master stability function für
Fixpunkte auf das System anwenden und liefert ein auf zwei Dimen-
sionen vereinfachtes Gleichungssystem für die Berechnung der Eigen-
werte des Systems. Essentiell für die Umschreibung des vollen Sys-
tems sind die Eigenwerte der Adjazenzmatrix der Habitatverknüp-
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fungen. Für gewisse Anordnungen sind die Eigenwerte offensicht-
lich und lassen sich oft auch auf Symmetrien im System zurückfüh-
ren. Durch die entstehende Redundanz im System lassen sich diese
Systeme auch unter diesem Gesichtspunkt vereinfachen [79, 29]. Ähn-
liches gilt für die Eigenvektoren, die in dem hier vorliegend Fall je-
weils in Paaren in entgegengesetzte Richtung bei einer Störung um
den Fixpunkt wirken. Dieses anschauliche Verhalten wurde anhand
eines Beispiels einer adaptiven Dynamik im letzten Teil diskutiert.
Je nach dem wie die Fitnesssensitivität ζ gewählt wird, zeigt das
System entweder synchrone (für keine und kleine Fitnesssensitivität)
oder anti-synchrone Oszillationen (für größere Werte von zeta). Wie
vorher schon aufgezeigt sind stets die Eigenvektoren für beide Os-
zillationen präsent, jedoch kommt es darauf an welcher zugehörige
Eigenwert der betragsgrößte ist.
Viele Ansätze, die sich aus dieser grundlegenden Arbeit zu dem
Thema ergeben, wurden von Gramlich et al. [39] weitergeführt. Um-
gesetzte Aspekte sind eine genauere Analyse bezüglich der vorliegen-
den Bifurkationen oder auch die Abhängigkeit der stabilen Netze von
festen Werten für die Skalenparameter der Migration und weitere Sze-
narien. So stellt die generalisierte Methode, wie auch in den vorigen
Kapiteln eine sehr gute Ausgangsbasis für großflächige Untersuchun-
gen dar. Auch ist der grundsätzliche Gedanke, dass man sich rein auf
Fixpunkte beschränken muss, nicht immer angebracht. Kuehn und
Gross zeigen in ihrer Arbeit [71] die Anwendbarkeit auf stabile Or-
bits hin und auch Gramlich et al. ziehen Schlüsse auf komplexere
dynamische Strukturen, wie z.B. Musterbildung durch Turing- oder
Welleninstabilitäten.
6
FA Z I T
6.1 zusammenfassung
In dieser Arbeit wurde zum einen auf systematischer Weise gezeigt,
was die stabilisierenden Eigenschaften großer Nahrungsnetze sind
und wie diese unterschiedlich von der Netzwerkgröße beeinflusst
werden können. Zum anderen wurde untersucht, wie die Stabilität
mit der Migration zwischen mehreren homogenen Habitaten zusam-
menhängt. Diese Fragestellungen sind wichtig, um die in der Reali-
tät bestehenden großen, stabilen Nahrungsnetze erklären zu können,
aber auch mögliche Veränderungen an ihnen zu belegen, was durch
einen Anstieg der Jahresdurchschnittstemperatur oder durch Einfüh-
ren von neuen Spezies der Fall sein kann. Der Weg den diese Arbeit
verfolgt, ist die Frage nach dem Einfluss von der Verteilung der Po-
pulationen auf einzelne Habitate, die verknüpft sind. Diese Szenarien
werden durch die Zerstückelung von Landschaften immer wichtiger.
Im ersten Teil von Kapitel 3 wurden große und rein lokale Nah-
rungsnetze anhand der generalisierten Methode, die auf der Berech-
nung der Fixpunktstabilität der Dynamik basiert, untersucht. Ziel
war es, unter anderem ein Gefühl für die vorliegenden Verhältnis-
se zwischen Komplexität und Stabilität zu bekommen und Bereiche
zu erkennen, in denen ein positives Verhältnis, welches auch in ande-
ren Arbeiten gefunden werden konnte [113, 65, 16, 66], vorherrscht.
Für die genutzte Definition von stabil, d.h. für die lineare Stabilität,
liegen positive Verhältnisse vor, wenn die Spezies nahe der Sättigung
sind. Hier liegen generell weniger stabile Netze vor und komplexe-
re Netze, sowohl im Sinne von mehreren Spezies als auch mehreren
Verknüpfungen, lassen sich nicht so einfach destabilisieren, wie es
bei einfacheren der Fall ist. Wie auch in späteren Teilen noch gezeigt
wurde, neigen größere Systeme für die hier vorgestellten Szenarien
zu einem einfachen dynamischen Verhalten, was gerade zu dem po-
sitiven Komplexitäts-Stabilitäts-Verhalten führt.
Während jeder Parameter für alle Spezies in den Netzen im ers-
ten Teil gleich gewählt wurde, was durchaus der wissenschaftlichen
Praxis entspricht [48], um die Komplexität nicht sofort zu groß wer-
den zu lassen, sollte diese Einschränkung im zweiten Abschnitt un-
tersucht werden. Analysiert wurden 10000 stabile Nischennetze mit
festen Kenngrößen für die Spezieszahl (S = 30) und den Verknüp-
fungsgrad (C = 0,15 ± 0,01). Unterschieden wurden die Parameter
nochmal nach dem trophischen Level der Spezies. Die Systeme wur-
den mit realistischen Parametern bis hin zu einem eventuell vorhan-
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denen Fixpunkt iteriert, aus dem sich dann die generalisierten Pa-
rameter errechnen ließen. Für alle Parameter zeigen sich erklärbare
Kurven, die sich teils mit dem trophischen Level ändern. Diese Kur-
ven lassen sich als Kenngrößen für die Kombination aus Modell und
Eingangsparameter definieren. Leider sind experimentelle Daten für
diese generalisierten Parameter noch nicht vorhanden. Solche Studi-
en könnten jedoch zu einem neuen Weg führen Modelle zu bewerten.
Da die Arbeit räumlich ausgedehnte Nahrungsnetze, genauer ge-
sagt Netzwerke auf Netzwerke, untersuchen soll, wurden im zweiten Ka-
pitel des Hauptteils weitere Habitate durch unterschiedliche Anord-
nungen verbunden. Der Anteil an überlebenden Spezies (Robustheit)
ist als weiteres Stabilitätskriterium genutzt worden, was zur Folge
hatte, dass eine Anwendung der generalisierten Methode nicht mög-
lich war. Für verschieden große lokale und räumliche Netze wurden
unterschiedlich motivierte zufällige Migrationsarten (patchwise und
linkwise) betrachtet. Nur kleinere Unterschiede fallen im Allgemeinen
für die einzelnen Habitatanordnungen auf. Einzig die Sternentopolo-
gie mit konstanter Gesamthabitatsemigrationsrate (patchwise) liefert
eine immense Robustheitsspitze, da sich durch die unterschiedlichen
Verknüpfungsanzahlen unterschiedlicher Habitate in dieser Anord-
nung ein Biomassenreservoir im zentralen Habitat bilden kann. An-
sonsten führt die einsetzende Migration stets zu einem leichten Ro-
bustheitsanstieg für mittlere Migrationsraten, der sich aus zwei Kom-
ponenten zusammensetzt. Zum einen werden Spezies gerettet, die bei
zu geringer (bis keiner) Migration auf isolierten Habitaten aussterben
würden, obwohl sie auf anderen überleben (rescue effect). Zum ande-
ren können aufgrund der neuen Verknüpfungen Spezies dynamisch
überleben, die ohne Migration in keinem Habitat fortbestehen wür-
den. Auch in anderen Arbeiten wurde bereits auf den stabilisierenden
Effekt moderater Migrationsraten hingewiesen [57, 52].
Im zweiten Teil dieses Abschnittes wurde für das Erreichen eines
stabilen Fixpunktes gezeigt, dass der Trend genau gegenläufig zu der
Stabilitätsbetrachtung über die Robustheit ist. Somit führt das Einset-
zen der Migration zu Oszillationen, die zwar mehr Spezies überleben
lassen, dies im Allgemeinen jedoch weniger an einem Fixpunkt pas-
siert. Einzig der Sonderfall der Spitze für die Sterntopologie bleibt er-
halten. Während sich die Robustheit auf die Diversität eines Systems
fokussiert, betrachtet das Fixpunktkriterium Eigenschaften der Dyna-
mik. Daher sind die gegenläufigen Trends nicht als Widerspruch zu
werten.
Im Vergleich der beiden Kriterien sieht man, dass der Einfluss der
Migration mit steigender Spezieszahl schwindet. Größere Netze sind,
wie auch oben schon erwähnt, als dynamisch einfacher anzusehen.
Es wäre interessant zu sehen, ob ähnliche Erkenntnisse zu erlangen
sind, wenn man versucht für diese Systeme ähnliche Ergebnisse kom-
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plett ohne explizite Dynamik sondern mit Kolonisations-Aussterbe-
Modellen zu generieren.
Im letzten Abschnitt des Hauptteils wurde das Zusammenspiel
von räumlichen und lokalen Effekten anhand eines Räuber-Beute-
Systems auf zwei Habitaten untersucht. Vorbereitend wurde die Sys-
tematik anhand eines einzelnen Habitats durchgeführt. Die Methodik
umfasste unter anderem das Darstellen von Bifurkationsoberflächen
[44, 45, 118] und deren Veränderung bei Parametervariation, was die
Ergebnisse aus den vorherigen Kapiteln bestätige ohne neue Erkennt-
nisse zu bringen. Die Erweiterung auf ein zweites Habitat, was den
Hauptteil dieses Abschnittes ausmacht, lieferte vor allem eine sehr
große Anzahl neuer und frei wählbarer Parameter. Mit der Wahl ei-
ner homogenen Situation sowohl für die Habitate als auch die lokale
Dynamik konnte dies wieder eingeschränkt und mittels 8 Beispiels-
zenarien untersucht werden. Generell hat bei vorgegebenen Szenari-
en die lokale Dynamik einen sehr großen Einfluss auf die Stabilität
des Fixpunktes. Dieses wird nur durch Zulassen höherer Exponenten
bzw. Elastizitäten für die Migrationsfunktionen eingeschränkt. Es ist
zu vermuten, dass bei einer Wahl noch größerer Sensitivität der Bio-
massenabhängigkeit die Migration weiter an Wichtigkeit zugewinnen
kann. Für die vorliegenden Szenarien können nur positive Effekte der
Migration durch Parameter, die den Biomassenverlust durch Migrati-
on beschreiben, gefunden werden, was auf die Unterstützung der lo-
kalen Mortalitätsterme beruht. Für den Anteil der stabilen Nahrungs-
netze kann gezeigt werden, dass Migration wenn überhaupt einen
destabilisieren Einfluss hat.
Das vorliegende homogene System lässt die Anwendung von Sym-
metrien zu. Hierdurch wird die Berechnung wieder vereinfacht und
bei der Anwendung auf ein konventionelles adaptives Räuber-Beute
System wurde das parameterabhängige Vorhandensein von synchro-
nen und antisynchronen Oszillationen aufgezeigt. Durch die Nut-
zung von Symmetrien lassen sich auch deutlich größere homogene
Systeme vereinfachen und dadurch auch schneller Aussagen über die
Stabilität des Systems machen.
Abschließend ist zu dieser Arbeit zu sagen, dass die grundsätzli-
che Notwendigkeit des Verständnisses der Vorgänge hinter der reinen
Populationsdynamik nicht wegzudiskutieren ist. Ein erster Schritt be-
züglich des Themas räumlich ausgedehnter Nahrungsnetze als Netz-
werke auf Netzwerken sollte mit dieser Arbeit getan sein. Für die
vorliegenden generalisierten Untersuchungen gilt es die Parameterin-
tervalle auf empirischen Daten zu gründen und die Auswahl dann er-
neut zu bedenken. In der konventionellen Untersuchung großer Net-
ze wurde ein intermediärer Zustand bezüglich der Migration als ideal
für die Artenvielfalt ausgemacht. Sowohl zu viel als auch zu wenig
Migration führen zu keiner höheren Stabilität. Eine mögliche Anwen-
dung dieser Aussage, nämlich die Fragmentierung von Landschaften,
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ist sehr aktuell. Das Verständnis für die Gründe der Stabilität ökologi-
scher Netze und die Einflüsse von Manipulationen egal welcher Art
werden sich stets großer Beliebtheit erfreuen.
6.2 ausblick
Im letzten Abschnitt dieser Arbeit sollen weitere Fragestellungen for-
muliert und notwendige Schritte für zukünftige Untersuchungen dar-
gelegt werden.
Welche Erkenntnisse bringen heterogene Umstände?
Wie oben erwähnt ist die Annahme von einer homogenen Situation,
welche sich z.B. durch die Auswahl gleicher Parameter bei der gene-
ralisierten Methode ausdrückt, durchaus üblich, sollte jedoch die Er-
gebnisse und das Potential der Migration deutlich einschränken. Mit
der Vorgabe einfacher Eigenschaften an die Parameterwahl für das
Netzwerk, wäre es möglich unterschiedliche Parameter zu wählen.
Das ersichtlichste Beispiel mögen die trophischen Level sein, jedoch
sind auch andere Kriterien, wie z.B. die Räuber- oder Beuteanzahl,
möglich.
Auch würde ein Ansatz mit unterschiedlichen Spezies und Para-
metern der Dynamik [49] eher die Natur widerspiegeln, da dort Tem-
peraturgradienten, unterschiedliche Landschaften oder ähnliches vor-
handen ist. Die bekannten Quelle-Senke Effekte würden somit auch
eine größere Rolle spielen. Lässt man diese globalen Effekte der Ha-
bitate außen vor, wäre eine Änderung des Migrationsprozesses eine
Betrachtung wert. Hier könnten beispielsweise die Migrationsraten
abhängig vom trophischen Level (oder wie hier abhängig vom Ni-
schenwert) gemacht werden oder gar adaptive Migration [2] für der-
art große Systeme wie die hier vorliegenden betrachtet werden.
Bezogen auf die generalisierte Methode sollte diese Fragestellung
durchaus zu bearbeiten sein. Durch die überaus starke Anwendbar-
keit der generalisierten Methode, stellt dies von der Seite der Rechen-
kapazität kein Problem dar. Es bedarf dann nur einer geschickten
statistischen Analyse der Ergebnisse, um die Menge der Parameter in
den Griff zu bekommen und sinnvolle Aussagen zu erheben.
Lassen sich Netzwerkmodelle durch die generalisierte Methode qualitativ be-
werten?
In Kapitel 3 wurden diverse Kurven für die Verteilung der generali-
sierten Parameter bei großen stabilen konventionellen Netzen aufge-
zeigt. Diese basierten jedoch alle auf dem Nischenmodell. Sicherlich
ist das Nischenmodell bekannt und weit verbreitet, dennoch wurden
auch nach dem Nischenmodell andere Modelle eingeführt um klei-
6.2 ausblick 89
nere Schwächen zu beheben oder sich auf ganz andere Aspekte bei
der Modellierung zu fokussieren. Interessant wären die Kurven für
andere Nahrungsnetzmodelle, wie z.B. das verschachtelte Hierarchie
Modell (nested hierarchy model [20]), das Speziationsmodell (speciation
model) oder das Anpassungsmodell (matching model) von Rossberg et
al. [105, 106].
Stünden empirisch gemessene Werte oder gar Kurven für die ge-
neralisierten Parameter zur Verfügung, ließen sich die Nahrungsnetz-
modelle von diesem Standpunkt her bewerten.
Liefert die generalisierte Methode bezogen auf Oszillation andere Erkennt-
nisse?
Bisher wurde sich bei den Betrachtungen mittels der generalisierten
Methode stets auf Fixpunkte bezogen. Dies ist sicherlich der intui-
tivste und mathematisch am einfachsten umzusetzende Fall. Alterna-
tiv besteht durch Anwendung der generalisierten Methode auch die
Möglichkeit die Stabilität von Orbits zu untersuchen. Mathematisch
ist das von Kuehn und Gross [71] dargestellte Vorgehen durchaus auf-
wändiger, jedoch könnte es zu dem großen dynamischen Komplex
der Oszillation qualitative Aussagen machen, die bisher noch nicht
vorhanden sind. Dies könnte unter anderem direkt dazu führen, dass
die Trends ähnlicher zu denen von Persistenzuntersuchungen sein
sollten.
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